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AVANT-PROPOS 


Le XVII e Congrès international de Zoologie (Monaco, 24-30 Septembre 1972) avait décidé de 
consacrer Bes séances à une série de colloques, de préférence à la formule habituelle acceptant un grand 
nombre de communications diverses, sur des sujets variés. 

Le tbème n° 1 choisi par les organisateurs, sur la proposition du Professeur J. G. Baer, était 
le suivant : « Biogéographie et liaisons inter-continentales au cours du Mésozoïque » et je me voyais 
chargé de l’organisation de ce premier colloque. 

L’ensemble des communications présentées, et discutées, constituait un document d’un grand 
intérêt et il apparaissait souhaitable que la publication en soit assurée. En principe, le Congrès avait 
bien l’intention de publier les divers colloques, comme l’espoir en avait été explicitement formulé, 
dès le stade de la préparation du Congrès, par le Secrétaire général de ce dernier. Peut-être les dispo¬ 
sitions financières adéquates n’avaient-elles pas pu être prises, mais, après le Congrès, le Secrétariat 
devait, après s’être efforcé de trouver un éditeur pour ses compte-rendus, s’avouer incapable de décou¬ 
vrir une solution favorable. De trop longs mois furent perdus de la sorte, avec tous les inconvénients 
de ces retards pour les auteurs des communications. Après l’annonce de l’échec définitif des tentatives 
effectuées par le Secrétariat, je devais, sur les conseil du Professeur J. G. Baer, approcher l’Union 
internationale des Sciences biologiques qui répondait négativement à ma demande de subvention. 
Par contre, devant l’intérêt du texte de l’ouvrage et sa grande actualité, le Muséum National d’His- 
toire Naturelle acceptait, lui, d’assurer dans sa série # Mémoires » la publication d’un manuscrit demeuré 
si longtemps en souffrance ; il faut lui exprimer ici toute la reconnaissance des auteurs comme des 
lecteurs, pour cette heureuse solution de la dernière heure à un problème devenu singulièrement inquié¬ 
tant. 

Je tiens à remercier ici, également, les auteurs pour leur longue patience : ils m’ont fait généreu¬ 
sement confiance et je suis très heureux que celle-ci, finalement, n’ait pas été trahie ; l’un d’entre eux, 
ayant reçu d’autres offres, a dû retirer son manuscrit, mais le titre en sera, bien entendu, mentionné 
à sa place avec les références utiles. 

Je veux également exprimer la gratitude du Colloque à l’UNESCO qui a bien voulu m’accorder 
une subvention destinée à faciliter la venue à Monaco d’un certain nombre de participants étrangers : 
cette aide généreuse a été très précieuse pour les bénéficiaires. 

Enfin, je dois signaler tout le dévouement, la compétence et le soin apportés par M elle Yseult 
Le Danois, Maître de recherche au C.N.R.S., dans la préparation des manuscrits. 

Th. Moison 
29 Janvier 1974. 
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ALLOCUTION D’INTRODUCTION 

par Th. Monod 


Excellence, M. le Président, M. le Recteur, Mesdames Messieurs, chers collègues, 

Le Comité d'organisation de ce XVII* (et dernier) Congrès international de Zoologie a pensé 
que l’un des sujets méritant de se voir consacrer un colloque pouvait être une sorte de confrontation 
entre les données de la zoogéographie, appuyée sur la paléontologie et les hypothèses qui depuis quel¬ 
ques années ont si prolondèmcnt influencé U pensée géologique, en remettant en honneur, avec l’expan¬ 
sion océanique et la théorie des plaques, une conception résolument mobilisée de l’histoire des eonti- 

L’objectif majeur de notre Colloque reste un nouvel examen de la question posée en 1949 par 
le géologue Walter H. Buscher : « Are enougb geological and gcophysical facts available to make it 
possible to décidé whetber or not the concept of continental drift can be used by the student of animal 
and plant distribution as a working hypothesis with reasonible confidence ? s. L’auteur de la question 
y répondait, en 1949, par la négative : eût-il fait de même en 1972 ? 

Le biogéogrephe n’a, bien entendu, pas qualité pour prendre parti sur le fond du problème ; 
il se gardera cependant avec soin de toute acceptation prématurée, aveugle, dagmatique de II «nouvelle 
tectonique globale », expression jugée d’ailleurs, même par un partisan résolu et averti du mobilisme, 
* inutile s, « malencontreuse » et * triomphaliste » (Dercourt, 1971, p. 304). 

Par contre, ferce nous est de reconnaître qu’etora que l’oppositien la plus vive aux conceptions 
wegeneriennes était venue des géophysiciens, incapables d'imaginer l’origine des forces exigées par 
le fonctionnement de la dérive continentale, ce sont aujourd’hui ces même» géophysiciens qui four¬ 
nissent aux tccteniciens, avec l’hypothèse d’une expansion océanique, l’origine de leurs réflexions sur 
la signification des dorsales et de leurs émissions fissurâtes basaltiques, du jeu des plaques oritoniques, 
etc.. 

Quel que soit le sort réservé h cet extraordinaire renouveau des théories mobilisées, que risquent 
parfois de desservir les exagérations mêmes de certains néophytes, et malgré toutes les incertitudes et 
toutes les obscurités qu’il comporte encore, il n’est pas douteux qu’un corps de doctrine solide, et plei¬ 
nement digne d’attentien est en train de se constituer. 

Les zoologistes ne pouvaient l’ignerer et c’est bien pourquoi a été organisé le présent colloque. 

11 va sans dire que celui-ci n’a d’autre ambition que de regrouper un certain nombre d’observations 
et de réflexions et de les voir soumises & la discussion. Nous n’avons pas l’ambition d’aboutir h des 
conclusions formelles et devrons plus modestement nous contenter de verser quelques documents au 
dossier, également de soulever des problèmes, même s’ils ne peuvent encore se voir résolus dans l’état 
actuel de nos connaissance». 

Dans le temps excessivement court qui lui est consenti, le Colloque devrs demeurer résolument 
i anthologique s et ne pourra aborder qu’un nombre très limité de questions. Je souhaite eependant 
que celles-ci apparaissent judicieusement ehoisies et capables d'éveiller l’intérêt de spécialistes venus 
des horizons les plus diversifiés de notre discipline. 

Nous espérons d’ailleurs que le» compte-rendu» du Colloque, avec ses textes et un résumé de 
ses discussions feront l’objet d'une publication en volume, permettant une plus large diffusion de ses 
travaux. 
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Bien entendu, nous n’ignorons pas que d’autres réunions ont eu lieu, consacrées à un thème 
analogue et je tiens à mentionner ici, par exemple, le Colloque sur « The rôle of the South Atlantic 
basin in biogeography and évolution » (N. Y., 1949) >, le Colloque « Organisms and continents through 
time » (Depl. of Geology, Symposium, Cambridge, 15-17 Doc. 1971. The Palaeontological Association, 
1973. Vf, 334 p., figs., London.) et le Colloque « Continental drift, sea-floor 9preading and plate tectoiiics.’ 
implications for the earth sciences » (Nato advanced study institute, Newcastle upon Tyne, 10-14 
April 1972), etc. 

Les publications sur le sujet se sont, également, multipliées : je veux seulement rappeler ici 
aux zoologistes désireux de mieux connaître les théories nouvelles qu’ils pourront consulter, en fran¬ 
çais, la mise au point générale de J. Coulomb, L'expansion des fonds océaniques et la dérive des conti¬ 
nents, Paris, P. U. F., 1969, 224 p., 106 fig., et, en anglais : H. Takeuchi, S. Uyeda et H. Kanamori, 
Debate about the Earth. Approach to Geophysics through Analysis of Continental Drift, revised édi¬ 
tion, San Francisco, Freeman, Cooper & Co., 1970, 281 p., 133 fig., ainsi que : Sydney P. Clark, Jr., 
Structure of the Earth, Prentice-Hall Inc., 1971, 132 p., 95 fig. et divers articles du Scientific American, 
par exemple ceux de H. W. Ménard, «The Deep-Sca Floor » (Sept. 1969) et Edward Bullard, « The Origin, 
of the Océans» (ibidem). 

Je vous dois quelques explications quant au choix, dont je suis personnellement responsable, 
des exposés qui vous seront présentés. 

J’ai pensé, d’abord, que si le thème de nos discussions doit demeurer essentiellement zoologique, 
il n’était pas inutile et je dirai plus : il était nécessaire d’évoquer, fut-ce de façon volontairement som¬ 
maire, d’une part l'essentiel de la théorie dite de la tectonique globale, résume que le Professeur Richard 
Rcyment a bien voulu se charger de préparer, et d’autre part, un aperçu paléobotanique qui nous ra- 
pellera que le inonde végétal pose des problèmes à bien des égards comparables aux nôtres et non moins 
ardemment discutés, s’ils ne le sont pas davantage encore... 

Je n’ai pas l’intention d’insister ici sur les difficultés rencontrées dans divers domaines pour 
l’organisation du Colloque : plusieurs d’entre nous ont d’ailleurs eux-mêmes l’expérience de ces choses 
et savent que la découverte de spécialistes compétents, acceptant de traiter un sujet donné, en un lieu 
donné, à une date donuée, et de fournir un manuscrit à l’avance représente un problème auprès duquel 
celui de la quadrature du cercle paraîtra simple et celui de la dérive des continents enfantin. 

Mais peu à peu, tout s’arrange et je tiens à exprimer ici aux auteurs de communications solli¬ 
cités la gratitude du Congrès pour la collaboration précieuse qu’ils nous ont apportée : si le Colloque 
présente, comme je le crois, quelque intérêt c’est à eux, évidemment, qu'on le devra. 

Je regrette que les textes des communications n’aient pu se voir adressés à l’avance aux parti¬ 
cipants malgré tous les efforts du Secrétariat du Congrès. 

D’autre part, je signale que l’un des textes figurant parmi les papiers du Colloque n’est pas à 
proprement parler une communication à ce dernier mais n’a été diffusé qu’à titre de document annexe 
et qui ne fera donc pas l’objet d'une présentation particulière : il s’agit du texte de H. Cappetta, 
D. E. Russell et J. Braillon, « Sur la découverte de Characidae (Pisces, Cypriniformes) dans l’Eocène 
inférieur français. » 

Il reste à organiser le programme de nos journées. Les communications à entendre sont au nombre 
de 16, car je ne compte pas la mienne, qui ne mérite pas un exposé particulier. Par contre il y a deux 
communications supplémentaires, celle du Professeur Martin sur les Marsupiaux, celle du Professeur 
Cei sur les Anoures. Des exemplaires de l’exposé du Professeur Martin sont à la disposition des inté¬ 
ressés. 

Je tiens enfin à signaler l’aide que l’UNESCO a bien voulu nous apporter en participant aux 
frais de voyages de plusieurs de nos collaborateurs, et à lui en exprimer ici ma sincère reconnaissance. 


1. Proceedings of the Symposium... E. Mayr, cd., Bull. Amer. Mus. Hist. Nat., 99, Art. 3, July 15, 1952, p. 79- 
258, fig. 1-28, pi. 17-18, tabl. 1-3. 


Source : AUNHN, Paris 


LISTE DES AUTEURS 


LISTE DES AUTEURS 


AXELROD Daniel 

University of California, Department of Botany, Davis — California 95616 — U.S.A. 

BRAILLON J. 

4, rue Saint-Paul, 60 Beauvais — FRANCE 
BRUNDIN Lars 

Naturhiitorifka Riksmuseet, SiocxaoLu, 50 — SUÈDE 
CAPPETTA H. 

Université de Montpellier II, Laboratoire dr Paléontologie, Place E. Bataillon, 34 Montfelliiz 
— FRANCE 

CEI Joie- Miguel 

Institut© Biologie Animal, Faeuldsd Ciencias Agrarias, Univcraidad Na cio nul de Cuyo, Mendoza — 
ARGENTINE 

COLBERT Edwin H. 

Muséum of Northern Arizona, Department of Vertebrate Poleontology. Fort Valley Rond. P.O.B. 1389 
FLAcaTApr. Arizona 86001 — ll.S.A. 

CRACRAFT JoSl 

Univrrsity of Illinoi» at tbe Medical Center, College ol Medieine, Department of Anatomy. 1853 West 
polk Street, Cisicaco, Illinois 60680 — U.S.A. 

GASK1N David E. 

Univarstty of Guelph, Department of Zoology, Gu a lu, Ontario. CANADA 
GOSLINE William 

Univeraity of Mitbigan, Muséum of Zoology, Ann Axxoa, Michigan 48104 — U.S.A. 

HALFFTER Gonzalo 

Escuela Nacional de Ciancias Biologicas, Departamcnto de Zoologie, prolongation de Carpio e Plan de 
Ayala, Mzatco 10, D. F. — MEXIQUE 

LAURENT Raymond 

Universidad Nacional da Tueuman, FundaciânMiguel Lillo, Miguel Lillo 205, San Mieiret ne Tucuman 
— ARGENTINE 

MARTIN Peur G. 

Univenity uf Adelaide, Department of Botany, South Australie, AoeiAinn, 5001 — AUSTRALIE 
MO DOD Théodore 

Membre de l’Institut, Muséum National d’Histoire Naturelle, Laboratoire des Pèches Outre mer 57 
rue Cuvier, 75231 Paru — FRANCE 


Source : MNHN, Paris 



LISTE DES AUTEURS 


7 


PATTERSON Colin 

British Muséum (Natural History), Department of Palaeontology, Cromwell Road, London S.W. 7 — 
GRANDE BRETAGNE 

PAUL1AN Renaud 

Reeteur de l’Université, Université de Bordeaux, 29 Cours d’Albret, 33000 Bordeaux — FRANCE 
REYMENT Richard A. 

Paleontological Institute, Department of Historical Gcology and Paleontology, Uppsai.a 1 — SUÈDE 
RUSSELL D.E. 

Muséum National d’Histoire Naturelle, Institut de Paléontologie, 8 rue de Bufion, 75231, Paris — 
FRANCE 

SCHMINKE Horst K. 

Zoologischcs Institut der Universitât, Lehrstuhl für Allgemeine Zoologie und Zoologisches Muséum, 
Hegewischstrasse, 3, Kiel 23 — ALLEMAGNE FÉDÉRALE 

VANDEL Albert 

Laboratoire de Zoologie, 118 route de Narbonne 31000, Toulouse — FRANCE 


Source : MNHN, Paris 


RICHARD REYHENT 


PALÉONTOLOGIE ÉVOLUTIVE ET NOUVELLE TECTONIQUE 


par Richard Reyuskt 


(Paléontologiste liutituUt, Upp»a]a Univeraitat, Box 558, S75122, Suida) 

Résumé. - L’importance de la Nouvelle Tectonique dans l'hypothèse de la dérive de« continents de 
Wegener et les diverses notions de géophysique qui y sont relatives seront brièvement commentées. Le réle de 
la paléontologie commo outil de premier ordre dons l'interprétation des résultats da la géophysique acre illus¬ 
tré pour la région classique de l’Atlantique Sud, pendant le Crétacé. 


INTRODUCTION 

On parle aujourd’hui dr t révolution dans les sciences de la terre ». De l’avis de l’expert cenedien 
dans le domaine de la Géophysique, J. T. Wilson, le temps est déjà venu d’effectuer une révision totale 
des cours universitaires de géologie. 

Mais il y a lieu de se rappeler que, par le passé, c’étaient les géophysiciens eux-mêmes qui oppo¬ 
saient la résistance la plus forte à l’acceptation de la théorie de la dérive des continents. 

Elle a cependant été adoptée par la plupart des géologues, quoique plusieurs points restent à 
élucider. Le plus important concerne la source d’énergie des mouvements. Différentes propositions 
ont été faites, mais personne n’a trouvé un mécanisme tout à fait acceptable pour expliquer les trans¬ 
lations horizontales des continents. On a cependant conclu que deux ressources énergétiques pourraient 
déterminer les trait* principaux de la terre. 

Ce sont : 

1) La « chaleur » interne de la terre qui provoque des mouvements convectifs dan* le menteau 
et le déplacement horizontal des continent*. {Cette proposition indique, qu’en dessous de la lithos¬ 
phère, il existe une couche fluide.) 

2) La circulation atmosphérique, déterminée par la radiation solaire. 

A vrai dire, la question des ressources énergétiques reste le point le plus faible de la nouvelle 
tectonique. 


LES CONTINENTS 

La ligne de rivage des continents ne marque pas la limite entre la plateforme continentale et 
le fond de l’océen, parce que les continents sont en partie inondés parla mer. La région du plateau et 
de la pente continentale inondée constituent environ 10.9 % de la surface de la terre. Des variations de 
grande étendue du niveau de la mer sont bien connues ainsi que des changements d’une influence stric¬ 
tement locale. 


Source : MNHN, Paris 
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LES MARGES CONTINENTALES 

La structure générale des marges continentales permet de distinguer les trois types suivants : 
(voir Willm, 1967). 

1) Le type atlantique, comprenant le rebord du plateau, la pente continentale, et la longue suré¬ 
lévation du fond de la mer. En outre, des mouvements de subsidence doivent caractériser une grande 
partie des marges continentales atlantiques. 

2) Le type andêen, comprenant un rebord étroit et une fosse océanique au-dessous de la pente 
continentale. 

3) Le type d’arc insulaire, comprenant un arc d’iles volcaniques, une fosse océanique, séparé 
du continent par un étroit bassin océanique. Dans l’Océan Pacifique, ou distingue un cercle sismique 
couramment nommé « ceinture de feu ». 


LA DÉRIVE DES CONTINENTS 

Avec Wyllie (1971), nous pouvons constater qu’aujourd’hui la Géologie se trouve en possession 
d’une théorie dominante qui, prise dans son intégralité, explique très bien l’histoire de la surface de 
notre planète. 11 est vrai que nous nous trouvons dans une période extrêmement stimulante dans l'his¬ 
toire de notre science. 

Je présume que les participants à ce colloque connaissent en général l’hypothèse de Wegener 
(1915) dans sa présentation originale et que l’on se rappelle la discussion, souvent agitée, qui eut lieu 
dès 1910 et jusqu’à 1950 entre les protagonistes de l’hypothèse Wegenerienne et ses adversaires. On 
peut dire que le moment critique se situa en 1966 et 1967, lorsque quelques chercheurs montrèrent 
que trois caractères différents de la terre varient dans la même proportion : ce sont les renversements 
de la polarité magnétique du fond sous-marin, les profondeurs des inversions maguéliques dans des 
forages du fond de la mer, et les intensités des anomalies magnétiques se prolongeant parallèlement 
à des crêtes médio-océaniques. Les résultats obtenus ont fourni la base d’une théorie du renouvelle¬ 
ment des fonds océaniques de Hess (1962) largement vérifiée par le programme américain de forages 
profonds JOIDES (Vine et Matthews, 1963). 

Les diverses théories de la dérive des continents et de l’expansion du fond océanique ont été 
réunies dans l’hypothèse de la tectonique des plaques. Les protagonistes de cette hypothèse pensent 
que la surface de la terre sc compose de minces dalles ou plaques rigides de la lithosphère, comprenant 
continent et croûte de l’océan. Elles s’avancent sur l’asthènosphère dans la partie supérieure du man¬ 
teau. 

En rassemblant les arguments classiques en faveur de la dérive des continents, on trouve qu’ils 
sont de cinq catégories : paléoclimatologie, paléontologie, géométrie des contours des continents, 
stratigraphie et structures identiques des côtes opposées des continents. 

Récemment, par exemple, llurley (1967) a comparé les âges de régions voisines sur le con¬ 
tinent primaire reconstitué de l’Afrique et de l’Amérique du Sud. L’Afrique Occidentale peut être 
divisée en deux provinces précambriennes, basées sur des déterminations de K-Ar et Rb-Sr, l’une 
d’environ 2 000 MA au Ghana et en Côte d’Ivoire, l’autre d’environ 550 MA au Dahomey et au Nigéria. 
Le rapport de la région africaine avec celle de Sâo Luis du Brésil est parfait. Le même genre de com¬ 
paraison entre le Brésil (Salvador) et le Gabon donne aussi un rapport excellent. 

Un autre type d’investigation concerne l’âge du bouclier des continents. Hurley et Rand (1969) 
ont démontré que les continents ont été groupés en deux cratons, il y a 1700 MA. L’un des cratons est 
connu sous le nom de « Laurasie », l’autre sous celui de « Gondwanie ». 


Source : AANHN, Paris 


RICHARD REYMENT 


PALÉOMAGNÉTISME 

Un «utre sujet de recherche, qui a été poursuivi il y a 20 ans, et qui a l'honneur d’avoir été le 
principal responsable de la renaissance de l’hypothèse Wegrnerienne, est celui du paléomagnétisme. 
Mais, en dépit de ce fait, le paléomagnétisme reste néanmoins le plus discuté des thèmes de la nouvelle 
tectonique. 

En bref, par des déterminations du magnétisme des roches éruptives et sédimentaires, on essaye 
de savoir si ces roches ont changé de place depuis leur formation primaire, ou si elles sont restées au 
même endroit. Comme la méthode est encore récente, les antagonistes du paléomagnétisme n'ont pes eu de 
grandes difficultés à relever des erreurs dans les analysa publiées. Pour ceux de tendance s mobih'ste >, 
les résultats des paléomagnétistea sont très valables ; pour ceux qui appartiennent à la tendance 
s fîxiste >, ils sont peu convaincants. 


LE RENOUVELLEMENT DU FOND DES MERS 

Le renouvellement du fond de la mer a eu lieu par un mouvement continue dane le manteau 
de la terre. On reconnaît des zones de subduction, où la lithosphère descend, et qui sont situées am 
dessous des grandes fosses océaniques. Les crêtes océaniques marquent les ligues de montée de la lithos¬ 
phère renouvelée. On a calculé qu’il faudrait une durée d’environ 200-300 MA pour un renouvellement 
total du fond des bassins océaniques. Cela pourrait expliquer pourquoi l’on ne trouve pas de sédiments 
plus anciens que le Trias. Si cette hypothèse est correcte, l’élargissement du fond océanique a 
heu par un mouvement qui s’opère dans une certaine direction h partir de la crête. A l’appui de celle-ci, 
le projet JOIDES a pu constater que les sédiments deviennent plus jeunes vers les crêtes océaniques, 
c’est-à-dire que la couverture est plu» jeune au voisinige des crêtes que dans les régions côtières opposées 
des continents {voir Wyltic, 1971, fig. 12-22). Voir aussi fig, 1. 


TECTONIQUE DES PLAQUES 

Des observations sur des anomalies linéaires magnétiques et leurs corrélations avec des renver 
aementi du champ magnétique de la terre ont fourni des arguments à l’appui de la thèse de Dietz et 
Hcst concernant l’expansion du fond océanique. En 1967 et 1968, quelques géophysiciens, dont Morgan 
et le Pichon, formulèrent la notion d’une tectonique des plaques selon la proposition que la surface 
de la terre se compose de quelques plaques rigides, en mouvement les unes par rapport aux autres. 
Cette interprétation met aujourd’hui en contradiction la notion de Wegener, c’est-à-dire que les con¬ 
tinents sialiques flottent sur le aima et peuvent se déplacer ; les grands blocs primaires seraient fissurés, 
puis fragmentés, leurs divers morceaux allant à la dérive. 

Les erétc* océaniquee marquent les frontières de formation de la nouvelle croûte. Les fosses 
océaniques sont les endroits où la croûte est détruite ou refaite, 

D’après le modèle fourni par la tectonique des plaques, ce ne sont pas seulement les continents 
qui sont en mouvement, mais la croûte continentale, fixée partout dans des plaques, comme un bouchon 
gelé dane un bloc de glace, Les mouvements différentiels sont de l’ordre de quelques centimètres par 

La sismologie semble être tout à fait en accord avec ce modèle (voir fig. 2 et fig. 3) de la tecto¬ 
nique globale, et le» zones orogéniques sont les régions où dee mouvements différentiels entre plaquee 
se produisent. 

Il n’est possible d’exposer ici qu’un court résumé de la nouvelle tectonique et de toutes 
ses implications. Wyllia (1971) a écrit récemment un excellent livre sur ce sujet (voir surtout les chapb 
très 9, U, 12,13 et 14 de ce livre), On peut dire que l’hypothèse de la tectonique des plaques donna une 
explication intégrée et plausible de la totalité de l’activité tectonique actuelle à la surface de la terre. 


Source : MNHN, Paris 
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Fig. 1. — Figure schématisant Je renouvellement du fond de a mers (d’après Wyllio, 1971). 



Source . MNHN, Parts 
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Cette hypothèse dépend du fuit que le» déformations asismique» à l’intérieur des plaques eont plus 
feihles que les mouvements le long des zonee sismiques. Le Pichon (MS) in * résumé les principaux 
traits dans les termes suivant» ; « L'importance de lu stratification des propriétés rhéologiques du 
manteiu on lithosphère, asthénosphère et mésosphère, la relation étroite entre les déplacements et 
les contraintes de la lithosphère, et l'aetivité sismique globale, ainsi que les implications géométriques 
de* déplacement» relatifs d’une mosaïque de calottes sphèriquee rigides et minces » la surface du globe » 
sont les fondements de l'hypothèse de la tectonique de* plaques. Le Pichon considère cette hypothèse 
comme fournissant un modèle cinématique qui rend compte de l’activité tectonique actuelle. 


LA PALÉONTOLOGIE A L’APPUI DE LA NOUVELLE TECTONIQUE 

Malgré de» résultats vraiment imposants de toutes les branches de la Géophysique, Ü apparaît 
que, es ns l'appui de la Paléontologie, et surtout de la hiostrotigraphie et de la puléohiogcogrtphie, 
il ne aérait pas possible de synthétiser une théorie tout h fait valnhle pour la dérive de» continents, ou, 
en accord avec des notions modernes mentionnées ci-dessue, peut-être, la dérive des plaques. 

Le» considérations suivantes sont essentielle» pour une discussion des facteurs paléobiologiques. 
Premièrement, répartition géographique des espèces de plante» et d'animaux marins dan* le* régions 
clés. Deuxièmement, répartition de» organismes terrestres. Troisièmement, comparaisons portant sur 
les séries sédimentaires côtière» des régions clés. Quatrièmement, comparaisons structurelles entre le» 
bassin* des côtes opposée* des continents séparés. Cinquièmement, hiostratigraphio des bassins côtier* 
opposés, comparaison qui présente un intérêt tout particulier. Sixièmement, paléontologie et âge des 
sédiments du fond des mer* et de* reconstitutions paléo-océaaograpbiques. 


Source : MNHN, Pans 
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Naturellement, ces diverses applications de la paléontologie posent des problèmes particuliers 
en ce qui concerne la question du traitement taxonomique. 


LES BASSINS CÔTIERS SUD-ATCANTIQUES 

Le long des côtes opposées de l’Afrique et de l’Amérique du Sud se trouvent des bassins sédi- 
mentaires qui possèdent plusieurs caractères communs, parmi eux : lithologie, structure, faune et 
flore. Une analyse de CCS facteurs montre qu’il existe deux grands groupes de bassins, en partie des 
bassins méridionaux (Angola, Zaïre, Gabon, Bahia-Sergipe au Brésil), en partie des bassins septentrio¬ 
naux (comprenant la Côte d’ivoire, le Sénégal, Potiguar (au Brésil) et Venezuela — la Trinité (Reyment 
et Tait, 1972). Les bassins du domaine méridional présentent les plus grandes similitudes. Les bassins 
côtiers clés montrent le développement suivant, de bas en haut : 

1) Une série puissante de sédiments continentaux (parfois 500 m) dans un système de grabens 
ouverts, délimité par des réseaux de failles de décrochement, et qui ont dû débuter par la formation 
de fosses d’effondrement (Almeida et Black, 1966). Ces sédiments contiennent une faune riche d’ostra- 
codes lacustres, une faune de poissons d’eau douce, et une microflore caractéristique. Ce sont surtout 
les ostracodes que l’on a étudiées en détail. Krômmelbein (1971) a pu démontrer que les faunes à ostra- 
codcs des bassins côtiers de Recôncavo et Sergipe (Brésil) et du Gabon sont à peu près identiques. Le 
rapport entre ces diverses faunes est plus étroit que celui que l’on trouve, en général, dans un même 
bassin de sédimentation. H s’agit là d’une observation étonnante. 

2} La formation simultanée, pendant l’Aptien supérieur, de puissants dépôts de sel a été cons¬ 
tatée en Angola, au Gabon et au Brésil (Sergipe). 

3) L’initiation de conditions marines normales pendant l’Albien moyen et supérieur dans les 
bassins côtiers. 

4) L’étendue des domaines pétrographîques. 


L’ORIGINE DES BASSINS CÔTIERS 

Les bassins côtiers de l’Atlantique Sud, mentionnés ci-dessus, ont une forme structurale 
caractéristique de a semi-graben » (Fonseca, 1966), c’est-à-dire qu’ils sont ouverts sur la mer actuelle 
et limités, du côté intérieur, par des failles importantes. Si ces bassins avaient possédé pendant le Cré¬ 
tacé inférieur la même structure que celle qu’ils ont aujourd’hui (étant ainsi ouverts sur la mer Atlan¬ 
tique), il serait difficile de se représenter comment 5 000 m de sédiments non-marins pourraient s’y 
être accumulés (Martin, 1968). Si l’on emploie une interprétation de l’évolution des bassins côtiers, 
basée sur les hypothèses de la Nouvelle Tectonique, cette difficulté, tout comme celle de l’explication 
des dépôts salifères, se rcsoud avec simplicité. Dans le premier cas, les dépôts lacustres ont été accu¬ 
mulés dans des grands lacs d’origine tectonique (cf. le Great Rift Valley de l’Afrique orientale). 
Dans le deuxième cas, l’élargissement de la fracture (donc, l’Atlantique primordial) a évolué jusqu’à 
une phase qui correspondrait à la Mer Rouge d’aujourd’hui. 

Il est encore difficile d’envisager une situation climatique, où des dépôts puissants de sel pou¬ 
vaient s’accumuler, si les bassins avaient été ouverts vers la mer. De plus, on remarque que la strati¬ 
graphie détaillée des formations sédimentaires est presque identique. Par ailleurs, le temps pendant 
lequel l’accumulation de sel eut lieu frappe par sa brièveté. 


LES FAUNES A AMMONITES : CONCLUSIONS PALÉO-OCÉANOGRAPHIQUES 

Après la partie basale du Turonien inférieur, on constate que la barrière, qui avait empêché l’échange 
direct des eaux des deux bras de l’Atlantique, semble avoir disparu tout à coup (Fig. 5). Dès lors, la répar¬ 
tition géographique des invertébrés marins du domaine Atlantique ne diffère pas de celle d’aujourd’hui. 


Source : MNHH, Paris 
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Pontioo mitiala <)«• continanta d'apràa BulUrd 


Source. MNHN, Paris 





Fig. 5. — Reconstruction de la mer Atlantique pendant le Turonien inférieur. 



Fio. 6. — Néocomien : Formation des plaques de l’Afrique et do l’Amérique du Sud par la rupture de la lithosphère lors 
de 1« transition entre le Jurassique et le Crétacé. La frontière entre les deux plaques est marquée par un trait 
pointillé. Pour les océanologues oet épisode marque la naissance de la mer. La ligne entre les plaques est marquée 
par des structure» de tension et paléogéographiquement par la formation de grands lacs (Fig. 4). Aptien : Début 
de la formation du foud atlantique par la rotation de l’Amérique du Sud. La flèche montre la direction du mou¬ 
vement. Des dépôts de sel ont été formés dans la mer étroite et peu profonde. Turonien inférieur : Élargissement 
du fond de la mer. Étape précédant l’ouverture définitive de l’Atlantique. Turonien moyen : Réunion des deux 
bras de la mer Atlantique. Le mouvement de l’Amérique du Sud continue par suite de faille* transformantes. 
Les mouvements de rotation ont cessé. La flèche montre la direction de mouvement à partir du Turonien moyen. 


Source : MNWN. Pans 
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Ce fait est particuliérement significatif pour l’interprétation du développement de fa Mer Atlantique. 
La première personne qui a reconnu ce fait et qui a discuté en détail les implications géologiques d’une 
telle barrière, est K. Beurlen (1961). Basant ces conclusions sur les différences totales entre fes faunes 
crétacées du bassin de Potiguar (Rio Grande do Norte, Brésil) et du bassin de Sergipe-Alagoas, plus 
au Sud, il suggéra que f Atlantique avait dû rester fermé à cet endroit, jusqu’au Crétacé supérieur 
(voir Fig. 5). A f égard de cette observation, il faut décider s’il s’agit d’un pont trnversaut l’Atlantique 
Sud, comme s’imaginaient jadis les paléontologues, ou d’une dérive des deux continents. 

Il apparelt que les ammonites sont le groupe le plus important pour préciser le moment où 
débuta la dérive et ses principales étapes, et le moment où eut lieu Fouverture définitive de l’Atlan¬ 
tique, c’est-à-dire sa naissance, car, après la mort de l’animal emmonitique, la coquille vide de la 
plupart des espèces a flotté longtemps, do la même façon que le Nautilta aetuel (Reyment, 1958; 1970). 

Les faunes principales d’ammonites de l’Atlantique Sud, pendant le Crétacé, sont premiè¬ 
rement, la faune à Elobiceras (sous-famille Mortonicentinae de l’Albien supérieur). Cette feuue se 
limite, presque entièrement, au Nigéria, l’Angofa et le Brésil). La paléobiogéogrephie du Cénomanien 
supérieur de l’Afrique septentrionale montre quelques particularités dans la répartition des ammonites. 

La transgression cénomanienne est caractérisée par des espèces du genre A'eoloéitea, qui se trou¬ 
vent partout dans la région tétbysienne, mais pas dans les gisements cénomaniens des bassins côtiers 
de l’Atlsntique. Le feune à vascocëratides du Turonien inférieur joue un rôle clé dans l’interprétation 
de la paléogéographie de l’Atlantique. Leur répartition montre que pendant le Turonien inférieur il 
existait une jonction entre la Tèthy» et l’Atlantique, qui ne dura que peu de temps, et qui eut lieu 
par une transgression transcontinentale à trsvers le Sahara. On ne trouve pas la faune sud-atlantique 
et téthysienne à vascocératidcs dans fa partie septentrionale de l’Atlantique Sud, c’est-à-dire, dans 
la région au nord d’une ligne Pernambuco- Nigéria. 

Dés l'Albien jusqu’au Turonien basal, le» faunes à mollusques de la région située au sud de 
cette ligne hypothétique formèrent une province biologique presque entièrement isolée. 



Fie. 7. — Dassin montrant U répartition possible dos sédimeuts Crétacéo ratrins bssaux d» la partie sud-est d« l'Atlan¬ 
tique Sud. Ces sédiments se trouvent sur le fond d« l'scésn. Ils sont couverts psr des dépôts plus {sunts. 


Source : MNHN, Paris 
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L’ÉTENDUE DES DOMAINES PÉTR0GRAPH1QUES 

On sait depuis longtemps que chaque domaine pétrologique de la Terre comprend un grand nombre 
de traits particuliers qui forment une combinaison unique de caractères. Il est donc possible d’employer 
ce fait dans l’analyse des positions relatives des continents (la meme notion est valable pour la répar¬ 
tition de gisements métallifères et on l’a déjà employée dans la prospection des gisements). 

La région de l’Atlantique Sud offre un bon exemple de ce type d’analyse. Dans les environs 
de Recife (Pernambuco, Brésil), à Cabo, on a identifié un granité hyperalcalin qui est comparable 
à ceux du Nigeria et du Cameroun, ou la mise en place d’un grand nombre de complexes annulaires 
eut lieu entre le Jurassique et le Palcocène (Almeida et Black, 1966). Des datations radiometriques 
indiquent un âge d'environ 90 MA. Ceci confirme les conclusions basées sur la paléontologie, que les 
grands mouvements de dérive ont dû commencer durant le Crétacé supérieur. 

Almeida et Black (1966) ont employé la reconstruction de Bullard et al. (1965) pour confronter 
les cartes géologiques du Brésil et de l’Afrique occidentale. On a noté que la continuité des directions 
structurales (Pflug, 1963) se prolonge d’un continent à l’autre. De plus, la nature pétrologique des 
granités syntectoniques est presque identique et on a souligné la coïncidence des grands linéaments 
(par exemple, l’accident de Pernambuco se poursuit au Cameroun). 

Soulignons enfin les importantes conséquences que la nouvelle tectonique aura pour la pros¬ 
pection minière et pétrolière. Les conceptions qui guident avec succès le travail dans une région d’un 
continent doivent être applicables à la région opposée de l’autre continent. 
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1. — INTRODUCTION 

The présent symposium is devoted to the problem if there are causal connections between recent 
intercontinental distribution patterns and Mesozoic geography. The problem is far from new but 
of bigh actuality today, when the theory of continental drift is getting generally accepted by geolo- 
gists and geophysists. However, we are dealing here with nothing more than a theory, even though 
it seems very well founded and has given rise, during the past five years, to the new theory of plate 
tectonics. Here the historical biogeographer cannot simply accept or dismiss. As a paleogeographer 
he remains an outsider, lt is his duty to approach the matter as an evolutionist, without préjudice ; 
and he must be fully aware that the weight of his biological contribution is proportionate to the consis- 
tency of his application of the principles of phylogenetic biogeography. 


2. — PRINCIPLES OF PHYLOGENETIC BIOGEOGRAPHY 

The primary reason for the still remaining uncertainty as to the meaning of many interconti¬ 
nental distribution patterns is insufïicient knowledge of the structure of the phylogenetic relationships 
existing between the disjunct or more or less overlapping subgroups of an actual group. Moreover, 
it seems still not to be generally perceived that a further demand for a realistic discussion of the history 
in time and space of a group is knowledge of the sister group. 

Phylogenetic biogeography is the study of the history in time and space of the supraspecific 
evolutionary units, i.e., the monophyletic species groups. 

This définition is a conséquence of our insight that nature has created a System of its own that 
is in principlc hiérarchie. The units of this truly phylogenetic System are the biological species and 
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the strictly monophyletic species croups ai) o( which hâve individuality and pe*lity. Hence it is clear 
that dispersai and evolutionnry change hâve been realized in time and space within orderly hicrarchica] 
séquencés of successively eubordinate monophyletic groups. Without proper reconstruction of tbe 
latter, we cannot make a rcalistic reconstruction of the hislory nf lifa in time and space. 

Fnr the reconstruction We hâve to resort to a three-step procedure comprising(t)a brosd compa¬ 
rative study of the character patterns of the worid fauna of a group,(2)invest)gation of tho position of 
homologous characters in transformation sériés (the anagenetic analysis), and(3)the phylogenetic-bio- 
geographical syntbesis. The latter includes establishment of strict monophyly by exclusive use of 
eynapomorphy, i.c., joint possession of unique spteiolize lions, and search for insler groups hy addi¬ 
tion»! use of the geographical distribution of the actual species. It is the correlated pattern of gcogra- 
phical replacement displnyed by the reconstrocted sister-group System that elucidste» the history 
in time and space of a group. 

However, proper conclusions as to areas of origin and directions of dispersai cannot be performed 
without additional application of the principle that dispersai, eccn in the time perspecliva, is a multiple 
process including progression in spaoe, evolutionary change (i.e., development of comparative deriva- 
tiveness), and spéciation by eleavage of an ancestral gene pool. It is because of this insight that we 
are ablc to establish the fundamental biogeographical principle thst a primitive group at Icast prima- 
rily is doser to the area Once occupicd by tbe ancestral species than is the comparalively dérivative 

Misinterpretations of the causal connections involved here are the reason for the old snd wide- 
spread conception (still maintained by Darlington, 1965) that the southem continents hâve functioned 
as reccivers and preservers of old, primitive groups driven southwards from a northem continental 
block that has functioned as a constant cradle for new, progressive groups. This line of thought me ans 
a violation of the principles of dispersai and spéciation. Indeed, pbylogenetic évolution in time and 
space cannot be compared with the wave pattern that is formed when a slone is thrown into the water 
and where the first-born waves are pcriphcral. Multiplication of species is normaliy the resuit of 
unequal eleavage of the gene pool of a stem species (cf. Brundin, 1972 è), and a comparalively déri¬ 
vative species (species group) is just as old as its primitive sister species (group). 

Widespread is also the view that the history of a group cannot be reconstructed without support 
of a compréhensive fossil record. This is only partly true and valid foremost for old rdiet groups poor 
in species, for example, Monotremati, Sphenodo n, Leiopelmn, where informative patterns of geogra¬ 
phical replacement are not available (Brundin, 1972 a). When asking for fossils the biologist often 
seems to forget tbat adéquate use of a fossil requires prenions reconstruction of the hierarchy formed 
by the recent species of the actual group. On the other h.md, even if that requirement would he 
fulfilled, a fossil very rarely is so well préservéd that its position in the phylogenetic hierarchy can be 
exactly estahlished (ef. Hcnnig, 1969). As a matter of tact, the accessibility of a group to phylogcnetic- 
biogeographical synthesis is different for différent reasons, and a good fossil record is not neccssarily 
more important than several other prerequisites (cf. Brundin, 1966 : 438-439 ; 1967 ; 1972 a). 

Finally, another general considération. The hiota of the different continents consist of éléments 
of different âge and witb a different history ; but practically every alement is composed of famul and 
floral eomponents witb a common history in time and space. Hence il can be anticipated that a recons¬ 
truction of the history of a few components will mirror ion» of the main trends in the history of a 
wbole biogeographical élément, no matter whether the objects selected are plants or animais, insocts 
nr birds. Fadng the immense time perspective involved in the history of groups of Mesozoie ago, it 
would evidently be delusive to suppose that different means of dispersai heve played an appréciable 
rôle for tbe development of the great intercontinental distribution patterns. Continental launas and 
floras seem to move together, step hy step. SuccessluI long-distance dispersai by one or a few indi- 
viduals is a marginal phenomenon that cannot influence the main patterns. As to these matters, 
I wish to refer especially to tbe compréhensive and éloquent Works nf Croizat (1958, 1960, 1962, 
1968). 
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3. — MAIN PATTERNS OF TRANSANTARCT1C RELAT10NSHIPS 

Since llie time of Darwin, llooker and Wallace, the hislory behind the circum-Àntarctic dis¬ 
tribution patterns lias been onc of the great problcms of historical hiogeography. How can it bc that 
so many Southern plant and animal groups are represented by subordinatc groups in Southern Sonth 
America, Australia, New Zcaland, and, sometimes, also Southern Africa, areas that are now separalcd 
by vast expanses of sea and a grcat ice-covc.rcd continent ? 

The hotanist Joseph llooker, who had a more intimatc survey of the matter, based on personal 
field work, than any of his contemporaines, arrived at tlie view (in 1853) that there lias been an impor¬ 
tant centre of évolution in the south, and that the présent disjunct groups ail are meinbers of a once 
more extensive Southern fiera, whieh has been broken up by geological and climatic causes. Hooker’s 
view has been conlended by many latcr biogeographers, independently of their attitude to the tlieory 
of Wegener, llowever, most biogeographers seem to bave been fîrin believers in the permaneney 
of the geographical main features. Aecording to thein the cireum-Antarctic distribution patterns 
are the resuit either of accidentai long-distance dispersai in the south, partly via subantarctic islands 
and an icc-free Antarctic continent, or of independent dispersai from the north. 

The faithful adhérence to incompatible explanations by different camps alluded to above, which 
has been one of the main characteristics of traditional biogeography, is eloscly connected with the 
general use of inconclusive arguments. The acceptance of the principles of phylogcnetic syslematies 
introduced hy Hcnnig (1950, 1953, 1957, 19G6 o) is still in its infancy. lt is a remarkahle fact, however, 
that ail hiogeographical applications on a major scale of those principles that hâve been made as yct, 
refer to lininic artliropods and hâve been devoted more or less directly to the problem of transantarctic 
relationships. There are significant reasons (Brundin, in press) for the accordant concentration of 
these récent hiogeographical efforts, which refer to the following works : Best, 1964 (Hydrachnellae) ; 
Brundin, 1963, 1965, 1966,1967, 1970, 1972 a , (Diptera, Chironomidae) ; lllies, 1960, 1961,1963, 1965 a, 
b, c, (Plecoptera) ; Scliminke, 1973 a b (Syncarida, Bathynellacea). These papers are ail based on com¬ 
préhensive personal field work in the Southern continents. 

The results of the ahove investigations confirai and elucidate the view of Hooker. Through 
the reconstruction of the hiérarchies involved in the circum-Antarctic distribution patterns formed by 
the stoneflies and chironomid midges of the Southern mountain streains and by the subterranean Bathy- 
nellacea of the gravelly beds of those streams, it has heen demonstrated conclusively that we are faced 
with sériés of monophyletic groups of high âge, whose disjunct subgroups are forming orderly, multiple 
patterns of transantarctic sister-group relationships. 

The fact that interstitially living crustaceans of the ground water are involved in transantarctic 
relationships, stands out as a practically uncontradictable biologica) proof of the former existence 
of coutinuous connections between the Southern lands. 

Moreover, the structure of the. phylogenetic relationships and the patterns of geographical 
replacement shown by the actual groups give clear evidence of paths and directions of dispersai and 
of areas of origin, which illustrate important trends in the history of life sincc the Permian. Funda- 
mental is the insight that there are two main patterns of transantarctic relationship, one of which being 
formed by groups of Southern origin, the other by groups of northern origin. 

3.1. — Circum-Anlarclic groups of Southern origin. 

Most closely analysed are the subfamilies Podonominae, Aphroteniinae, and Diamesinae among 
the Chironomidae. They stand out as parts of a world pattern of ainphitropical distribution 
and old transtropic dispersai norllnvards via East African highlanrls. The marked priinitiveness of 
the Southern représentatives is a démonstration of the Southern origin of thèse subfamilies. Against 
that background it is of interest to note that they still play a proininent quantitative and qualitative 
rôle in the fauna of the sonthern mountain streams. 

The following pattern of Southern hemîsphere relationships is demonstrated by the chironomid 
midges (Fig. 1-3) : Within each subfamily the group of Southern Africa forms the sister group of a 
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Fin. 3. — Circum-ÀnUrctie diitribution and inferred transan tare tic dispenal in the subfamily Diameiinae (Diptcra, 
Chironomidae). C : the Diametae ; D : the Heptagyiae. The phylogenetic diagram (witliin the trame of “ D ”) 
referi to the lituntion iu the tribe Hcptagyini, vrhere the group of New Zealand (genue Maoridiameta) «tld the 
group of Auitralia (the lonnairi group of the genus Paraheptagyia) are both apomorphie in rolation to the corret- 
nonding South American aister group*. (Front Brundin, 1972 a.) 

group comprising ail the groupa of Andean South America, Australia-Tasmania and New Zealand. 
(Aphroteniinae are not présent in New Zealand.) Morcover, within each subfamily ail groups of Australia- 
Tasmania (together 12) and ail groups of New Zealand (likewisc 12) hâve tlieir cloaest relatives, i.e. 
sister groups, in distant South America. 

This pattern is strong indication(l)that direct connections hâve existed between (southern) 
Africa and the other southern lands, but tliat these connections hâve been eut very early,(2)that there 
has been a direct connection between Australia, East Antarctica and South America,(3)that another 
connection between New Zealand, West Antarctica and Andean South America has formed a peri- 
phcral arc enabling comparatively independent évolution and dispersai,(4)that the Tasman Sea has 
functioncd as an effective barrier, even to winged chironomid midges. 

The junction in southern South America of the two Antarctic routes of dispersai point to the 
possibility that esscntial parts of the hiérarchies formed by th e recent groups of South America evolved 
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in Antarctica. Another indication of this may he the fact that the slrongly divcrsified South Àndean 
Podonominae fauna still is quite ts richly represented in the Magellanie area (42 speeies, sorae sndemic) 
as in the Valdivian area far to the north (43 speciss). 

The multiple transantarctic relalionships »hown by the stoneflies, ail refer to tho strictly mono- 
phyletic suhorder Antarctoperlaria (Zwick, 19G9), wich is wholly coufined to (he Southern hemisphere 
and formt the primitive sister group of the northern suhorder Arctopcrlaria eomprising ths restofthe 
world fauna of Plecoptem. The Antaretoperlarian stonefiics are richly diversified in tempcrate South 
America, south-eastern Australie, Tasmania, and New Zcaland. But they lack in Southern Africa, 
probahly due to extinction csused by climatie changes. Unfortunately, a close comperison with the 
Chironomidae pattern is not possihle, hecause the relationships of the Antarctoperianan suhgroups 
of Australia and New Zealand still are not completely known (cf. Zwick, 1969). 

However, we learn from the Chironomidae thut Southern Africa is inhabited by groupe of eompa- 
ratively high age, whose phylogenetic and geographical position is fundamental for an intrrpn-tation 
of the history of the major units. After the isolation of the old African groups of tlie subfamilies 
Podonominae, Aphroteniïnae and Diamesinae, therc must hâve heen enmpmhensive évolution und 
dispersai within Antarctica and adjoining continental areas. Ilowever, the Australian chironomid 
groups are ail dérivative in relation to their corresponding sister groups in South America, which indi- 
Cales one-way disperse] from East Antarctica to Austrelin. 

This function of Australia as a receiver of derivstive Southern groups seems to differ strikingly 
from the pieture indieated hy the Antarctopedaria and certain other primitive inseet groups, to which 
Australia evidently has funetioned as an important centre of évolution. However, the chironomids 
are much younger than groups like Plecoptcra (sec below), and I am tempted to eonclude that the 
rde of Australia as en important centre of origin for eold- sténo thermal groups hsd an early maximum 
during the Permian and Lower Mesozoic and has then declincd hecause of geographical and elimatie 

Our «urvey of these matters is still limited. The chironomids are still ths only major southem 
group that hss heen analysed in detail, and therc is reason to expect thaï équivalent analyses of other 
groups wili reveal the existence of more or less dissimilar patterns. This is first and foremost the rase 
with groups of northern origin whieh hâve developed their transantarctic rclationships secondarily. 

3.2. Circum-Antarctic groupa with northern origin. 

In 1970 I made the supposition that to groups of northern origin, areas to the north of présent 
Australia may hâve terved as a forking point for further dispersai southwards, partly along East Aus¬ 
tralian highlands, partly along the Inner Melanesian Are to land areas now represented hy New Cs le- 
doma and New Zealand. “Dispersai of that kind would give risc to direct sister-group relalionships 
s cross the Tasman Sea. Given eufficient time and further progression of the group» via West or East 
Antarctica (or both), the end result of the presupposed transtropic dispersai would hs a case of «con- 
dan/ transantarctic relationship, in contre st to the primary transantartic relationship displayed hy 
groups of southem origin with amphi-Antarctie distrihution. ” (Brundin, 1970.) 

Sehminke’t comprehensivs study of suhterranean Bathynellace* of the family Parahathynellidae 
Confirma the soundness of the above conception, which does présupposé * pattern of transantarctic 
relationship just opposite to that one demonstrated by chironomids of Southern origin. Il is shown 
by Schminke that the Parahethynellidae had their area of origin in East Asia and that one main hmnch, 
reached the Australia-New Zealand sector from the north. There are sister-group rclationships and, 
in one case, speeies identity across the Tasman Sea. The further dispersai via Antarctica to South 
America is demonstrated hy the ChUibathyntlla group, whose South American speeies ail are dérivative 
in relation to tbeir closest relatives in Australia. Another parahathynellid main hranch, the Ctenio 
batkynella group, dispersed from Eurasia into tropical Africa and from there into tropical South America. 
Henee the two parahathynellid branches mset in ths latter continent and are represented there by 
the most dérivative speeiss of saeh. 
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4. — D1SJUNCT GONDWANIC DISTRIBUTION AND CONTINENTAL DRIFT 

From the above discussion il is évident that the structure of thc phylogeiietic relationships 
existing between thc disjunct cléments of three different suhfaniilies among the Chironomidac corres¬ 
ponds well to the quality of thc arguments (cf. Hennig, I960, 1966 b) that hâve to bc used as evidence 
for the former existence of inorc or less continuous transantarctic migration routes. The picture of 
Antarctica as an intégral part of a former unitary Southern centre of évolution is strengthcned by the 
witnesses delivered by thc Antarctoperlarian stoncflies. But truly conclusive biological évidence that 
the son thc ru lands hâve bcen connectcd just according to a Gondwanic pattern is delivered by the 
Paraballiynellidac, not only becausc tliese small crnstaccans are subtcrrancan, but also because their 
occurrence in South America is due to separate dispersai partly froin Australia via Antarctica, partly 
from tropical Africa via an area now occupied by thc South Atlantic. 

However, liefore wc accept thc theory that the Southern disjunct distribution patterns of Chiro- 
nomidao, Plccoptera and Parabathyncllidae arc conséquences of thc earlier unity and later fractioning 
of the old Gondwanaland, wc are foreed to investigate the relation between the absolute âge of tho6e 
groups and tlie actual gcologica) time scale. 

Geologists and geophysists now scem to agrce that the dismption of Gondwanaland did not 
start later than in the Jurassic and that the séparation of Southern Africa from East Antarctica and 
the Patagonian block occurred during tlie Upper Jurassic to Lower Cretaceous {roughly 150-110 
million years ago). Disjunct Southern groups with occurrence also in Southern Africa must beatleast 
of Upper Jurassic âge in order to fit confidcntly into thc Gondwanic pattern. 

That this rcquircincnt is fulfilled by the Chironomidac, has been firmly cstablished through 
the récent finding of a completcly preserved specimen in amber from thc lowermost Lower Cretaceous 
(Ncocomian) of Lubanon (Schlce and Dietrich, 1970). The specimen, wbich is 120-140 million years 
old, represeuts an extinct genus of the snhfamily Podonominae (cf. above) and seems to be very clo- 
sely rclated to the récent Bareochlus group of Laurasia. Tbe latter is the dérivative sister group of 
the very primitive Archaeochlus group of the Drakensbcrg (southern Africa). The occurence of a com- 
paratively dérivative member of the tribe Boreoehlini of the subfamily Podonominae at thc uorthern 
margin of Gondwana during the Ncocomian, proofs that the history of Chironomidae goes wcll back 
into the Jurassic (cf. Brundin, 1972 a). 

However, comparcd with the Plccoptera and Bathyncllacea, the chironomid midges arc a fairly 
young group. We hâve rcason to suppose that thc former are both of Upper Paleozoic âge. It seems 
probable that Stenoperlidium from thc Upper Permian and Upper Triassic of New South Wales repré¬ 
senta an cxtinct subgroup of Antarctoperlaria (Hennig, 1969 : 325). Bathyncllacea (Malacostraca : 
Syncarida) are not known as fossils, but there is strong circumstantial evidence that they are forming 
one of the oldest groups of the limnic fauna (cf. the comprehensive discussion by Noodt, 1965). 

Rcferring to the above biological evidence, 1 find that we are foreed to conclude that the Southern 
disjunct distribution patterns of chironomid midges, stoncflies, and subterranean crustaccans that 
hâve been analysed according to the principles of phylogenetic biogeography, ail evolved in direct 
connection with successive fractioning, by continental displacement, of formerly continuous distribu¬ 
tion areas. In otlicr words, the geographical displacemcnts shown by some old groups among the 
limnic arthropods cannot be explained without reference to the theory of continental drift and plate 
tectonics. lndecd, there is reason to claim that the spécial nature of those patterns stands outas 
strong biological evidence for thc soundness of the actual geologic-geophysical theory. 

However, before finishing I cannot omit to point at the probtem raised by the presence in Aus¬ 
tralia of members of an “ old northern element " (Mackerras, 1970) tliat is represented by dérivative 
offshoots in South America. If the Bathyncllacea are taken as an example of this, I think it must 
be admitted that their dispersai from East Asia into Australia (resulting in suhsequent dispersai via 
Antarctica to South America) cannot hâve taken place after the fractioning of Gondwana and the 
following, post-Eocene contact between Indonesia and Àustralia-New Gninea. The Bathynellacca 
case demands continuous connection between South-East Àsia and Australia at soine point of time 
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before the stort of the fractioning of Gondwana. I am here touching upon a matter wliere evon recent 
contributions to plate tectonics are of very limited help. In the la test reconstruction* of Pangaean 
gcography (cf., for example, Dicta and Holden, 1970, Dewey, 1972), we are faced with a vast gap bet- 
ween South-East Asi* and Australie This scems incompatible with the résulta of phylogenetic biogeo- 
grapby. 

As to these mattera, I think the biogeographer cannot but refer to Carey’s discussion of plate 
tectonics and bis hypothcsis of on expanding globe, that has been supported by Hcezen and Holmes 
{cf. Carey, 1958; Holmes, 1965). Through reversai of the deformations and strain» of post-Paleozoic 
âge indicated by orogenic belta, rifts and shear Systems, Carey has tried to maks s rigorous reconstruc¬ 
tion of early Mesozoic paleogeograpby. Witli respect to our problem, it i* of spécial interest that 
Care/t Pangaea sbows a close connection between Australia and South-East Au a- Indonésie, which 
he considéra as one of the important resuit* of his analysia (cf. Carey, Fig. 46 c). Carey worked with 
spherical trocings of the globe, hut a general fit of the Pangaean sections was not possible Until he 
assembled his tracings on a globe considerobly • maller than the earth of today. On the other band, 
when using a globe corresponding to the earth of the présent radius, be could reconatruct satisfac- 
torily any sector be might chooae hut never the whole. 

Although there are several problème raised hy the theory of plate tectonics that cannot he 
explained conclusively today, thero is evidently good reason to regard it as a major advancement. 
The young theory is herc to atay ; and to the hiologùts tbe rapidly increasing understanding of how 
the continent* hâve moved in time and apace after the hreakup of a angle (and maas Pangaea, is a 
challenge calling for intensive, cri tic al exploration of the blogeographical corollaries. 
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Summnry. This |iapcr considered the relntionship hetwccn late Mesozoic-early Cenozoic palcogeogra- 
phy and the évolution and dispersai of vertebrates in the Southern flemisphcre. The major points raised 
are as follows ; 

1. Tlierc ii now sufficient évidence from geology to show that the séparations of tbe Gondwnna conti¬ 
nents took. place in t he Latc Crctneeoua-carly Cenozoic. The final land connection between Africa and South 
America wns about 00 ni. y. ago in the Latc Crctaceous. New Zealand separated from West Antarctica about 
80 m.y. agn. Austrolin nioved northward from East Antarctica sometime in the Eocene, about 43-45 m.y. ngo. 
Finally, the Audean Cordillrra-Antarctic Peninsula mountain chain fragmented to form the Scotia Arc most 
likt-ly in the carly Cenozoic. 

2. Biogeographic hypothèse* should be based, whenever possible, on a prior phylctic analysis. The main 
goal tlien is to construit hypothèses about the location of ancestors. In so doingthe center of origin of a group 
eau be shuwn to l>c the place wliere the phyletieally primitive taxa are located. 

3. South America and Africa share a large vertebratc fauna that most probably cvolved from a common 
fauna inhabiting a once-nnited supereontinent. This fauna includes numerous fishes (eatfishes, characids, 
cichlids), amphihiuns (pipidr, bufonids, leptodactylids, microhyb’ds), reptiles (teiids, lacertids, boas-pythons, 
geckos}, hirds (rheas-ostriches), but apparently no mammals. 

4. South America and Australia also share a fauna that must havo disperser! through East Antarc- 
tii a, but it is less diverse than that characterizing the South America-Africa interchange. Includcd here are 
fishes (probably ostcoglossomiirphs), amphibians (leptodactylids), birds (cassowaries-emus, megapodes, pro¬ 
bably otliers), and mammals (monotremes, marsupials). 

5. Of ail the Southern continents New Zraland shows the least diverse vertebrate fauna. Still, some 
éléments probably orrived froin South America via West Antarctica : Iciopelmatid frogs, sphenodontid lizards, 
ami moas-kiwis. 

6. Tliere is no evidence suggesting predrift interchange of vertobrates between Africa and Australia 
(via Antarctica) or between Australia and New Zealand. 

7. The paneity of southem vertebrate éléments on New Zealand as compared to Australia can be accoun- 
ted for by (a) the earlier séparation of New Zealand, and (h) the archipelagic nature of the dispersai route through 
West Antarctica. 

8. lnvertcbratcs appear to sliow similar patterns of dispersai as the vertobrates. 

9. The relative âges of the sister-group connections of each fauna appear to be rclated, to some degree, 
to the times of séparation and therefore to the lengtli of isolation. Africa and South America, in general, share 
sister-groups of family rank or liighcr, as do also New Zealand and South America. The faunas of Australia 
and South America are separated not only at the family-rank but also at subfamily and generic rank. 

10. The final séparations of the Gondwana continents undoubtedly did much to increase taxonomie 
diversity by fncilitating isolation and subséquent différentiation of the faunas. 
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INTRODUCTION 


The prohleiii of Southern llemisphere biogeography and its relationship to the paleogeographic 
hislory of the Southern continents lias interested hiologists for many years (sce, for example, Hedley, 
1912 ; Hurrison, 1924 ; Olivier, 1925 ; Wittinann, 1934, 1935 ; Simpson, 1940 ; Mayr, 1952 j Darling- 
ton, 1957, 1905 ; Fleming, 1902, 1963 ; Knox, 1963 ; Brundin, 1965, 1966, 1970 ; Reig, 1968 ; Gaskin, 
1970 ; Keast, 1971, 1973 ; Raven and Axelrod, 1972 ; and many papers on spécifie groups, some of 
which are cited below). Bccausc grcat eontroversy continually surrounded lhe geological evidence 
for and against continental drift, the first lialf of this century saw vigorous debate among kiologists 
as to the usefulness of their data in shedding light on the different geological hypothèses, and also the 
exlent to which geological evidence explained the distribution of Southern biota. Unfortunately, 
the biological data themselvcs were oflcn interpreted in light of preconceptions about earth history. 
As a conséquence, tlie majority of workers secmed to find support for stable continents in the biological 
data, and many vehemently denied the possihility of continental drift. Indecd, tbe stable continent 
tradition still inlluenccs some biogeographers as evidenced by statements that if drift occurred, itwas 
too far in the past to influence the distribul ion of inost of the Recent vertebrates (e.g., Darlington, 1964, 
1965, 1970 ; Mayr, 1972). 

The last ten years hâve seen a remarkable advaiicc in our knowledge of the earth. For nearly 
ail geologists, continental drift is iiow au acceplcd fact and an important lacet of what is termed the 
New Global Tcctonics (Morgan, 1968 j Dickinson, 1971 ; Dcwcy, 1972 ; McKenzie, 1972). Our know¬ 
ledge of past continental positions and times of séparation and drift is rapidly increasing and is certain 
to beconic more definitive in lhe ncxt fcw years. lt is also increasingly évident that plate tectonics 
will hâve an important impact on biological science, especially evolulionary biology (Jardine and McKen¬ 
zie, 1972 ; Valentine and Moores, 1972 ; Axelrod, 1972 ; Axelrod and Raven, 1972 ; McKenna, 1972). 
For the hiolugist interested in the hiogeography of the Southern Hémisphère, perhaps the most impor¬ 
tant aspect of these new geological data is that we can now be fairly certain that most of the Southern 
continents maintaincd interconnections well into the Cretaceous (evidencereviewed below).Tliis ineans, 
of course, thaï most families of Rccent vertebrates, or their immédiate ancestors, were in existence 
when it was possible to disperse overlaud among the Southern cominents. 

Most previous discussions of Southern Hemisphere biogeography and continental drift hâve 
emphasized invertebrate groups or plants (see many of the papers cited above). In general, those 
paper» treating the problc.m of vertehrate distribution either hâve teuded to argue against or at lcast 
questioncd the importance of drift for the dispersai of most of the Recent vertehrate families (e.g., 
Simpson, 1940 ; Darlington, 1965 ; Keast, 1971 : 355-356 j Mayr, 1972). In this paper 1 want to review 
some of the evidence which supports the thesia that continental drift was of paramount significance 
in determining the early patterns of évolution and dispersai of Recent vertebrates (see also Cracraft, 
in press a). F.inphasis here will be on the terrestrial vertehrate fauuas, but brief mention also will 
he given to fresh-water fishes and, in the discussion, to invertehrates because of their usefulness in 
helping us understand some of the factorsin fluencing the formation of the vertehrate patterns. 1 
hâve presented elsewhere a dctailcd discussion of avian biogeograpbic patterns (1973 a) and of some 
vertehrate patterns in the Old World tropics, that is, tropical Africa and Eurasia (1973 b), thus these 
subjects will not be. considcred in detail here. 
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SOUTHERN HEMISPHERE PALEOGEOGRAPHY 

The géologie*! lilerature bearing on tbe reconstruction end breskup of Gondwanaiend h#« been 
reviewed by several workers (Smith and Hallam, 1970 ; Keast, 1971 ; Elliot, 1972 ; Cracraft, 1973 a), 
and bence this discussion ia restricted to the principal conclusion* and mont probable hypothèses of 
Mesozoic poleogcography. 

A predrift reconstruction of Gondwansdand » depicted in Fig. 1. Constrnints are placed on 
possible reconatructions by sevara] continental fita which are reasonably well dooumented. First, 
the fit between South America and Africa is accepted by ail worhars and is aupported by a wealth of 
gcological data (Bultard, et al., 1965 ; Hurley and Rand, 19G9; Allard and Hurst, 1969; Smith and 
Italien), 1970 ; Le Pichon and Hayes, 1971). Second, it is now évident that the Andean Corditlera- 
Antaretic Peninsul* connection wae essentially linew prior to breskup and formation of the Scotia 
Arc (Dalziel and Elliot, 1971 ; Elliot, 1972), This places important constraints on pateogeograpbic 
modela which were not incorporatcd by previous workers (e.g., Smith and Hallam, 1970; Diatz and 
Hofden, 1970; Veevcrs, et al., 1971). Third, the fit hetween Australie and East Antarctiea can be 
justified by considérable data (Sproll and Dietz, 1969; Smith and Hallam, 1970). 



The positions of the remaining continents can now bc considered relative to the above three 
“ fixed ” intercontinental ligations. Tbe linear arrangement of the Andean Cordillera Antarctic 
Peninsula calls for adjustments in tbe fit of Africa and Antarctiea proposcd hy Dietz and Sproll (1970), 
If it is assutned that Africa and Antaretica were in eontact prior to breakup, then the South America- 
Antarctice reconstruction of Dalziel and Elliot (1971) requires that Madagascar fit northward against 
Kenya ratber than hâve a more southerly fit ncxt to Mozambique. With Madagascar adjacent to 
Mozambique, the former continent would seem tolie betweco Africa and Antarctiea end thus preclude 
their contact (see Cracraft, 1973 a, for details). The fit of Madagascar against Kenya is said to be 
supported by some geologicel évidence (Smith and Hallam, 1970; Heirtzler and Burroughs, 1971), 
but these data are questioned by *ome workers. Flores (1970) has presented considérable stratigr*' 
phic data arguing for a fit of Madegascar to Mozambique. The exact location of the Madagascar- 
Africa fit is not critical to the biogeographic problème discussed in this paper. 

In this reconstruction of Gondwanaland I hâve chosen to place India with its eastern margiti 
against Antarctiea and witb its wastern edge against Madagascar and Africa. This followt, in general. 
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previotis workers (c.g., Smith and Ilallam, 1970; Dietz and Holdcn, 1970) but for somewhat different 
reasoiis. The fit of India against Australia advocated by Veevers, et al. {1971) seems unükely at the 
présent lime, bccause the probable geological events associated with the breakup of India from Antarc- 
tica and Madagascar oannot he casily reconciled with their rnodcl {sec Cracraft, 1973 a, and below, 
for details). ' 

The final continent to he fitted to Gondwanaland is New Zealand. Usingmore complète bathy¬ 
métrie and geophysical information, Griffiths (1971) has placcd the Campbell Plateau and the Cha- 
tham Rise against West Antarctica and the Ross Sca (Fig. 2). Thus, the Lord Howe Rise and Norfolk 
Ridge are inlerposed belweeu New Zealand and Australia. This model, along with the Antarctica- 
Australia fit noted above, fairly nieely cxplains the complex gcology of the Australasian région and 
aligns the complex orogenic bclts and geosynclines of this région (Grifliths, 1971, fig. 4), although many 
details arc yet to he worked ont. 



Fie. 2. — A reconstruction of Australasia prior to breakup, about 80 m.y. «go. Afler Griffith* (1971). See text. 

The following description of the breakup and dispersai of Gondwanaland is based, when available, 
on several kinds of evidence. For dclcnnining the time of rifting and initial breakup between conti¬ 
nents, I hâve usedÇl jdated volcanism,(2)marine sédimentation along continental margins, and(3)timing 
of changes in faimul siinilaritics and dissimilarilies. Movements of continents hâve been plotted using 
magnelic nnomalv patterns on the océan floor and paleomagnetism. Ilowever, where possible, I hâve 
used only scafloor sp'readïug data as being more rcliable and informative than paleomagnetic studies. 

lu the western part of Gondwanaland hrcakup between Africa and South America began in the 
south and nioved northward. Dated core samplessuggest that the South Atlantic began toopen at about 
4 564 013 6 S 
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or somewhat prior to the early Cretaceous, approximately 130 m y. ago {Maxwell, r.l al., 1970). Thi* 
accordswell with the 140 m.y.dateextrapolatedfromseafloorspreadingdata (Le Pichonand Hayes, 1971). 
Howtver, final séparation of Africa and South America did not take place until aometime later. The 
firat sait deposits indicating marine ingression in the Sergipe basin of Brazil and Gabon basin of Africa 
were formed in the letc Aptian, about 110 m.y. ago (Allerd and Hurst, 1960). Final séparation of the 
subaerial land masses probably did not take place until the lower Turonian on the hasit of the geology 
of the Benue Trough (Wright, 1968) and invertebrate biostratigraphy (Reyment, 1969 ; Reyment and 
Tait, 1972). Thus, some land connection was still présent «hout 90 m.y. ago. The above data are 
also conefatent with the final séparation of the continental crust of the South American and African 
plates about 80 m.y. ago as evidenced hy a shift in thei'r pôle of rotation (Le Pichon and Hayes, 1971). 

Tbere is now fairly good evidence that the Andcan Cordillers Antarctic Peninsuln inlerconnec- 
tion did not begin to fragment to form the Scotia Arc until the very lalest Cretaceous or early Tertiary, 
and the latter time is more probable (Barkcr, 1970 ; Hamilton, 1967 ; Dalzie) and Elliot, 1971). 

Africa and Antarctic* probahly separated sometime between the middlo Jumssic and middle 
Cretaceous although the earlier time is likely to be more nearly correct (Le Pichon and lleirtzlcr, 1968 ; 
Smith and Hallam, 1970; McElhinny, 1970). Dinglc and Rlingcr (1971) hâve noted that the oldest marine 
rocks at the Southern tip of Africa are of late Jumssic âge. 

As Africa and Antarctica moved furtber apert, breakup soon had to involve India and Msda- 
gascar. The virions models for the early évolution of the southwestern part of the Indian Océan 
are very complex and cannot be reviewed hcre (Crocraft, 1973 a). Tbe hypothesis acccpted bere is 
that India separated from Antarctica prior to breakup frorn Madagascar/Africa, The rifting and 
possible hre-ikup of India and Antarctica is perhaps correlated with the extrusion of the Rajmahai 
Traps which are dated at about 100 m.y. (McDougall and McElhinny, 1970; McElhinny, 1970) and 
witb a Cenomanian marine transgression along the Coromandel coast of southeastarn India (Smith 
and Hallam, 1970). 

The breakup of India/Antarctica il] about the early late Cretaceous was probably foltowed hy 
séparation of Madagascar and Africa. No magnetic anomalies are présent in the Mozambique Cbinnel 
to suggest the time of drift between thèse two continents (Hcirtzler and Burroughs, 1971), but Creta¬ 
ceous volconism and faunal évidence suggest a Late Cretaeeoua time of séparation (Smith and Hallam, 
1970 : 143 ; Keast, 1971). Flores (1970) envisions a Cretaceous séparation of Madagascar from the 
Mozambique coast. In the Late Cretaceous, or perbaps slightly later in the very earliest Tertiary, 
India apparently separated from Madagascar and the Seychelles. The evidence for tbis is paleoma- 
gnetic (McElhinny, 1970), the Late Cretaceous-early Tertiary extrusion of the Dcocan Traps in India 
(Davies, 1968), and scafloor spreading (Le Pichon and Hcirtzler, 1968; Fisher, et al., 1971), although 
it must be stressed that there are no magnetic anomalies between India and Madagascar dcfmitely 
showing this to be true. McKenzie and Sclater (1971) hâve diacusscd the évolution of the Indian 
Océan based on magnetic anomalies. Unfortunately they are unable to détermine India’s position 
prior to 75 m.y. ngo. 

The timing of hreakup and drift of eastern Gondwanaland i* hased mainly on scafloor spreading 
data. New Zealand separated from West Antarctica hy spreading away from the Pacific-Antarctic 
Ridge beginning in tbe Late Cretaceous, about 80 m.y. ago (Pitman, et at., 1968 ; Griffiths and Varne, 
1972). Considérable northward drift of New Zealand had tsken plece prior to hreakup of Australie 
and Antarctica (Fig. 3). Australie began to move northward in the middle to late Eocenc (43-45 
m.y. ago) as shown by the présence of anomaly 18 along the Australien continental margin (Le Pichon 
and Heirtzler, 1968 ; Le Pichon, 1968). This also correlates well with extensive Eocene marine sédimen¬ 
tation along tbe Southern eoaut of Austral!» (Jones, 1971). Recent magnetic anomaly data from tbe 
Tasman Sea indicatc seafloor spreading between the Lord Howe Rise and Australie from ahout 80 
to 60 m.y. ago (Hayes and Ringia, 1972 ; Hayes per*, comm.), and in general this new information is 
consistent with the mode] (Fig. 3) of Griffiths and Varne (1972) although the details are somewhat 
different. 

The above discuasion of Gondwanaland paleogeograpby is summarized in Fig. 4. I emphasize 
bere that the figure only attempts to show the most probable times of continental aeparation as we 
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Fio, 3. — A reconstruction of the Southwest Pacific at about 60 m.y. Stippled area represcnts océan floor that has 
been formcd betwcen 60-80 m.y. ago. After Griffiths and Varnc (1972). 



Fig. 4. — A summary schematic représentation of the breakup of Gondwanaland to show approximate times of sépara¬ 
tion of the various continents. Those séparations that are particularly uncertain are noted by the dashed line. 
See text and Smith and Hallam (1970) and Cracraft (1973a) for dctailed data. 
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currcntly undcrstand tbem. Sonic ot the do tes will undoubtedly havc to be révisée! ca new observations 
ore mode. The important point for biogeographers is that géologie*) évidence currontly indicates 
that many of the Southern continent* were still connected to one anotherin the La te Cretaceous. Since 
many families of Recent vertobretes bad arisen by then, latc Mesozoie paleogeogrephy becoraes an 
important fsctoi in their évolution and dispersai. 


BIOGEOGRAPHIC THEORY 

Most biogeographers subscribe to the general belief that an understanding of phylogenetic rela- 
tionsbips is essential for meaningful biogeographic analysis. However, only a relative!y small number 
of workers hâve ottempted to formalize this relationsliip between phylogeny and biogeography into 
a sat of working methodf. Most of these hâve been followcr» of the sehool of systeinatics termed 
« phylogenetic systematics ” or “ eladistics ” (Hennig, I960, 1966 ; Brundin, 1966,1972 ; Nelson, 1969n ; 
Cracraft, 1972 a, 1973 a). 

A principle goal of biogeography should be the construction of hypothèses about the location 
of ancestral species. Sueh a procedure would necessarily follow a phyletic analysis snd would then per¬ 
mit statements to he made about centers of origin and pathways of dispersai. The above systematic 
theory implies, of course, that phylctically primitive species will in general be located near the eenter 
of origin of the group in question, whereas more dérivative or advanced taxa will tend to bo distributed 
peripherally to the eenter of origin. Some biogeographers (e.g., Darlington, 1957, 1970) reject this 
rensoning and in so doing essentially reject the rôle of phylogeny in biogeography. Biogeographic theory 
is mcaningfu) only when it is bosed on a clàdistic npproach to rdetionsbips. Intuitively, if primitive 
and derived taxa are not distributed in sonie manner refleeting pbylogrny, it will bo impossihle to 
reconstruct the biogeographic history of that group. Hence, biogeography must rdy on phylogeny. 
Darlington (1957) and some other workers hâve the belief that present-day diversily gradients are 
useful in recognizing centers of origin. This assumption looses much of its significance not only in 
theory but also when it is realized tbesc gradients me y only rcflcct events of the lest few million yeara. 
On the contrary, the major features of most vertebre te distribution patterns wero probehly established and 
modified by paleogeographie and psleoclimatic factors very different from tbosa of the Plio-Pleistocene. 

The biogeographic theory discussad by tbe above-mentioned phylogeneticists will not be elabo- 
rated on here. liather, I want to point out severul spécifié approaehes derived from their work that 
will be ueed to analyse the biogeographic patterns discussed below, First, attempts will be made to 
document sister-group retationsbips (Hennig, 1966), that is, the identification of eech taxon’e closest 
relative, for various taxa on the different Southern continent*. These «i«ter-groupa sometimes involve 
interfamilial relationships (e.g., several lizard families, rallie birds) or they mey be for taxa within 
a single family (pi pid and leptodactyüd frogs). 

A problcm exista in that the inter- and intrafamilial affinities of many verlebratc and inverte- 
brate families are still poorly known. Even if the intergenerio clàdistic affinities of s family hâve not 
yet been determined, it is frequently possible for systematists to recognize the most primitive and most 
advanced généra, Such information ean sometimes ha cxtremely valuable in determining the most 
likely pathways of disperse! and in facilitating récognition of whetber a group is primarily Southern 
or northern. For exemple, within a family thet is distributed over North, Central, and Seuth America, 
it mey be possible to outlinc the general clàdistic relationships of some of the généra. If the most 
primitive taxa of a family are in South America and the most dérivative in northern Central America 
and/or North America, it is likely tbat the family will havo its sister-group in South America, Africa, 
or Australasia (see Cracraft, 1973 a, in press a ; and Brundin, 1966 ; for a fuller discussion). Such a 
pattern is coromon for many vertebrete families (see below). Likawise, if the evolutionary trends ara 
reversed, the sister-group for the family will probabty be North American or Eurasian. It c*n be 
concluded from thi* discussion thet the résulta of systematists studying groupe even from a limited 
géographie area can bave profound eignifieance for tbose workers exemining the influences of conti¬ 
nental drift (e.g., see the papers of Myer», 1966 j Duellman, 1970). 
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1 lie aljove theory is also powerful in thaï biogeographic hypothèses can themselves be tested 
by future phyletic analyses. The phylogenctic relationships of many vertebrate taxa are essentially 
unknown, and il may be possible to suggest one or more biogeographic hypothèses to explain their 
distribution. Subséquent phylogenctic analyses can then be used to reject certain of the biogeogra¬ 
phic hypothèses. In this way, it should be possible to make biogeography much more accountable 
scienlifically thau lias been donc in the past by eliminating unnecessary intuition. 


FAUNAL AFFIN1T1ES AMONG THE 
SOUTHERN CONTINENTS 

This section discusses those faunal similarities among the vertebrates of the Southern continents 
which seem to be the resuit of predrift land connections. Little attention is given to similarities con- 
sidered to hâve formed after breaknp wlien the continents were either in approximately their présent 
positions or at least separated by significant water barriers. fn the absence of an adéquate knowledge 
of cladistic relationships, it obviously will be difiicult to décidé whether a particular distribution is 
sufliciently old to be considered in terms of continental drift. Fossils are ofsomehelp and in addition, 
like most workers, I hâve tended to assume that the higher the rank of the taxon in question, the older 
is that taxon {for comparisons within a class, this is probably valid). Fortunately, too, the fossil 
record of vertebrates is becoming better known on each continent, and more and more records are 
showing that Récent généra and familics are more ancient than previously realized. This new paleon- 
tological information gives us an additional basis on which to estimate the possible minimal âge of a 
particular group. In the long run, however, it will be a knowledge of the cladistic relationships that 
will allow us to reconstruct biogeographical history. 

This paper is an attempt to look at general patterns of vertebrates on Southern continents. 
Because of space limitations, it is not possible to discuss the systematic evidence for each group in the 
detail I would prefer. However, I hâve attempted to pay doser attention to those taxa which are 
particularly controversial. Additionally, I hâve noted the sources for my conclusions in several tailles 
even tliough I may not discuss those sources extensively in the text. Many of these workers bave not 
stated outright the conclusions I bave seemingly cited thera for, but neverthelcss in many cases they 
provided useful data for my zoogeographic hypothèses (e.g., such as the location of primitive and advan- 
ced taxa). 


Table 1. — Vertebrate taxa showing probable sister-group relationships between Africa and 
South America 1 


Taxon in Africa 
Fresh-waler Fishes 


Taxon in South America 


Source of systematic data * 


Lepidosirenidae (Protoplerus) 

Lepidosirenidae (LepidosirenJ 

a 

Osteoglossidae (Ileterotis) 

Osteoglossidae {ArapaimaJ 

a, b 

Characidae 

Characidae 

c 

Siluriformes 

Siluriformes 

c, d 

Nandidae 

Nandidae 

e, f 

Cichlidae 

Cichlidae 

g 

Cyprinodontidae 

Cyprinodontidae 

h 


1. Includci only Récent families. 

2. Àbbreviations : a, Patterson, in press ; b, G. J. Nelson, 1969b ; c, Regan, 1922 ; d, Gosline, 1944 ; c, Liem, 

1970 ; f, K. Liem, pers. eomm. ; g, Eigenmann, 1909 ; h, Myers, 1938 ; i, Estes and Wake, 1972 ; j, Lynch, 1971 ; k, Trueh, 

1971 ; 1, McUiarmid, 1971 ! m, C. Nelson and Cuellar, 1968 ; n, C. Nelson, 1972 ; O, Carvalho, 1954 ; p, Blair, 1972 ; q. 
Camp, 1923 ; r, Klugr, 1967 ; s, Corman, 1970 ; t, Underwood, per*, eomm. ; u, Cracraft, 1973a ; v, Craeraft, in press b. 
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Amphibiant 

Caeciliidae 

Pipidftê 

Leptodactylidae 
Bufanidae 
Microhylid is 

Reptiles 

Agamidae 

Gekkoninae 

Lacertidae 

Pythoninae 

Struthioninae 
Some other auboicinet 1 


Caeciliidae i 

Pipidaa — 

Leptodactylidae j 

Bufonidae (Atelopodidae) q, k, 1, p 

Microbylidte m, a, o 


Iguanidae q 

Gekkoninae r 

Teiidae q, t 


Rhsinae 

Eurylaimidt» 




South AasaicA-A fuica 

Of ail the Southern continents Africa and South America share mon of the Mesozoic Gondwina- 
land Elément than do any other two continents (Table J). This is to be expected considering tbe 
long bis tory of this intercontinental ligation and the general aimilarities in climate that presumably 
prevailed in the two régions prier to breakup. 

That tbe South American fresh-water fish fauna is predominately Gondwana in origin is sup- 
ported by considérable évidence (Eigenmnnn, 1909 ; Regnn, 1922 ; Gosline, 1944, in press ; Myers, 
1967 ; Gery, 1969 ; Patterson, in press). Ncarly *11 of tha major groups of fisbes in South America" 
are ebarcd with Africa (Dnrlington, 1957). Evolutionary patterns within tropical American taxa 
fully support this conclusion since the fish fauna of Central America i» almost certainly derived from 
the South and not the north (Myers, 1966). As this latter author notes (1967 ; 772) : •* the dérivation 
of the excessively rich South American freshwater fish fauna, especially the cyrinifbrm eherneoids 
from Asian immigrants which filtered through the North and Central American faunas without leaving 
a trace (Darlington, 1957), cannot be seriously entertained. ” However, it is also no longer neeessary 
to push hack the origin of theae South Amcricnn groups to the Triassic or Juiaasic (Myers, 1967), since 
an Early to Middle Cretaceous (even Late CreUeeoua) âge would he more than satisfait tory (see above). 
Freshwater fishes from the lower Cretaceous of Brazil and équatorial Africa ere quite similar (Patterson, 
in press), which suggests tbere may hâve been a continuous connection at that time. Tbose groups 
of fresh-water fishes that were part of a fauna commun to South America and Africa include the lung- 
fish Lepidosirenidae (Protopterus, Lepidosinn), osteoglossomorphs (especially the Heterotinae), «ilu 
riform catfishee, Ch-iracidae, Nandidae, Cichlidae, and others (Table 1). 

The amphibians also provide a number of examples, which strongly support a former land 
connection between South America and Africa (Cracraft, 1973 b). The primitive Caeciliidae are dia- 
tributed within the tropics of the world, and there is no evidence suggesting northern dispersa], A 
recently described genus from tbe Paleocene of Brazil shows some similarités to the Africon genus 

1. Spécifie croup unlraown ; interralationahipi r«iy poorly known. 

2, Prototherian or mtutheritn Unk nos yat known ; no aridence for any sultunin taxa uiing diraot land ronnsc. 
tiona fies taxt). 
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Geotrypetcs (listes and Wake, 1972). Untll intcrgeneric relationships are known, little spécifie can be 
said about cacciliaiis. The Pipidae are a primitive frog family coniined to Africa and South America 
and thus werc very probably a part of tlie Gondwanaland fauna. The leptodactylids hâve had an 
extensive radiation in the South American tropics, and their evolutionary patterns indicate a definite 
dispersai froin South America into Central America (Lyneh, 1971). Africa has an endemic leptodac- 
tylid subfainily, tlie Hcleophryninae, and the family itself probably had its early évolution in Africa 
(Lynch, 1971). There are important similaritics between the South American “ atelopodine ” bufonids 
in South America and the more “ typical ” bufonid généra in Africa (Trneb, 1971). Blair (1972) 
maintains that the genus Bufo originated in South America aud spread northward ; if true, this would 
support a Gond varia origin for the family. The Microhylidae are another probable Gondwanaland 
family, but unfortunatcly much remains to be learned about their phyletic relationships. Within the 
New World, primitive microhylids are in South America and the North American forms are probably 
derived from them (Carvalho, 1954). The Central American microhylids werc apparently derived 
from South America (Savage, 1966). Nelson and Cuellar (1968) and C. Nelson (1972) hâve argued 
that the North American généra do not seein closely related to the Asiatic generic complex that includes 
Microhyla (unfortunatcly, because of a typographical error, the opposite conclusion was implied in 
Cracraft, 1973 b). 

South America and Africa arc the only Southern continents for which there is fairly good cvidcnce 
of a Gondwanaland history for contemporary reptile families. The lguanidae and Agamidae are two 
closely related families with complementary distributions (Camp, 1923), the iguanids in the New World 
and the agamids in the Old. That iguanids once had an African distribution seems certain because 
of undoubted forins on Madagascar. Prcsumably, primitive iguanids were never very abundant in 
Africa and were replaccd by their close relatives, the agamids and chamaeleontids. The présence of 
iguanids in the Late Cretaceous of South America attests to their âge (Estes, 1970), and dispersai 
patterns within the New World hâve been from the south northward (Savage, 1966). Another comple- 
mentary distribution pattern is found in the closely related Teiidae of tropical America and the Lacer- 
tidae of the Old World (see Gorman, 1970, for référencés). Primitive tends are in South America, and 
they apparently disperscd to North America by the Late Cretaeeous (Estes, 1970; Savage, 1966). 
Kluge (1967) lias argued that Africa and South America share closely related généra of the Gekkoninae 
and that South American forms do not appear to be derived from the north ; he accounted for these 
similaritics by rafting. Geckos are known from the Paleocene of Brazil (Estes, 1970), and these fossils 
are consistent with a long history in South America. The pythons and boas also probably had a com- 
mon ancestor in a South American-AFrican supercontinent, Little évidence seems to support dériva¬ 
tion of hoas from the north, but there undoubtedly has been dispersai of the family throngh tbe north 
(subfainily Ericinae). The two généra of boas on Madagascar, Acrantophis and Sanzinia, are appa¬ 
rently related to two separate New World généra Eunecies and Corallus, rcspcctively (G. Underwood, 
pera. Comm.). 

Among hirds, the best cxamplc of a Gondwanaland Elément is the ratites. The African ostrich 
(Struthio) and the South American rheas ( Rhea, Pterocnemia) are each’s sister-group, and their com- 
mon ancestor must hâve inhabited a single continent (Cracraft, 1973 a, in press b). Other groups 
which were probably found in a Mesozoic supercontinent include cuckoos (Cuculidac), parrots (Psit- 
tacidac), pigeons (Columbidae), and suboscines (Cracraft, 1973 a) ; however, interfamilial relationships 
are still poorly known. 

No Recent mammals can be inferred to hâve existed in a common South American-African 
continent. Wc can assume that prototherians were undoubtedly présent, and it would not be unex- 
pcctcd if fossil marsupials are cventually found in Africa (Fooden, 1972). I agréé with Hoffstetter 
(1972) that the platyrrhine monkeys and caviomorph rodent* of South America are probably related 
to the catarrhine monkeys and hiatricomorph rodents of Africa, and that they most likely dispersed 
by rafting across the South Atlantic. 
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South Ambmca-Austhalia 

The available data euggest very strongly tbat a continuai» land connection hetween Australia 
and South America was important for intercliange of terrrstrial vertcbratc faunai. Certainly the 
amoont of interchange was not anything likc that betwecn Africe and South America ; nevertheless, 
it was considerably more than has been realized by many recent workers (Table 2). 

Table 2. — Vcrtebrete taxa with probable sister-group relationships betwecn South America and 

Taxon in Soûl h Amorico 
Frtsh-watcT FUftes 
Ceratodontidac 
Osi eogloooidae (OzUaglatsum) 

Amphibians 
Hylidac 

Leptodactylidae 
Repliiez 
Meiolanidae 
Chelyidse 

Birdt 

Struthionidee (Rhea + Sliuthio) 

Ail other rotite» * 

Ail other galliform* («aborder Gelli) 

Pouibly Rome olher ouboocinc» 1 
Forpine pirrots 

Mammats 
Prolothrria* 

Metotheria 


1, Ineludei only Roronl loradiu. 

t. Abbroviationi t a, Patlrrton, in prou ; b, Neloon, 1969b ; c, Durllmon, 1970 ; d, Tyler, 1971 ; t, Lynch, 1971 ( 
f, Dorliagten, 1957 ; g, Croerall, 1973o-, h, Crorroll, inpnooc; i, Crorroft ond Short, mo; j, It rare ton, 1963 ; k, Foedon, 
1972-, I, Tedford, inpnoA 

3. Ancicnt groin , vory likoly bod morino mioe.ten [Peltorooa, in prou). 

4. Exrepl 1er Diuornilhidoo ond Aplerygidoe («ee Crocroit, in preso b). 

5. Spécifié rmup unknown ; rolo)ionohip» very poorly knewn ; Menuroi may be reloted 10 oorino poaunne». 

G. Anrienl group ; unknewn in South Amoriro [ probobly enterod Auol rolio Iront South Araorim vio Eool Anlorc- 


Toxon in Auitrolio 


Ceral odontidoe a 
Osteoglossidae (Sclvopaget) 


Coouoriidoe (Ctouariu* -f- Dromùeiiu) 

Dromornithidoe 

Megopodiidae 

Mrnuridne, Atrichornithidae 
Plllycercine porroto 


Witbin fiches, dipnonns and osteoglossomorpho are known in both South Ameriea and Auotralia. 
Ceratodontid lungfishet were widespread at one time and and are obviotitly relict in Australia. Patter¬ 
son (in press) has argued that the mort parsimoniouo hypotheais regarding ceratodontid évolution is 
that they were primitively a marine group. ' Thut, it may not be necessary to accept disperoal through 
fresh-water given présent évidence. Nelson'» (1969b) diseussion of osteoglossomorph biogeogrnphy 
auggests the posribftity of a close relationahip between Osteoglossum of South America and Scltropage» 
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of Australie antl Southeast Asia. Nelson emphasizes tlie tentative nature of our phyletic knowledge, 
Lut I believe tlie évidence wciglis in favor of a Southern llomisphere iutcrchangc between the common 
ancestor of these. two généra. The phyletic relationships as prescntly known and the distribution 
of these généra in fresh-water suggest tliat dispersai was through fresh-water. llowever, osteoglosso- 
morphs were likely to hâve bcen primilively marine (Patterson, in press), and the présence of Sclero - 
pages in Southeast Asia indicates the possibility of sonie marine dispersai. 

Lynch (1971 : 20(5} bas siiggcstcd that the cycloraninc leptodactylids of Anstralia and New 
Oninea may l>c the sister-gronp of lhe tropical American leptodactylids. I hâve maüitaincd elsewhere 
(Crnrraft, 1973 b) thaï if this is tme, thon transantarctic dispersai from South America is indicaled. 
The saine miglit be suggested for liylid frogs,although the relationships of the two généra in the Australo- 
Papuau région, Litoria and Nyctimystcs, are as yet still in doubt (Tylcr, 1971); some of these Austral- 
asian “ hylids ” may prove to be more closely rclated to the leptodactylids (Laurent, in press). Never- 
thelcss, Lecausc hylids appear to liave dispersed northward from a ceuter of radiation in tropical Ame- 
nca (Ducllman, 1970), it would suggest the very real possibility of a South American origin for the 
family. 

At the présent lime thercisverylittlc evidence supportingiiiterchangein tlie reptile fauna between 
South America aud Anstralia. Continuons land connections must hâve played a rôle in distributing 
turtlcs and crocodiles, but phyletic relationships are too poorly known to say exactly what this rôle 
was. The gekkonid subfamily Diplodactylinae is rcstrictcd to Australasia, and Kluge (1967 : 47) 
believes they origiuated from “ the primitive gekkonid stock in the tropics of southeast Asia some time 
during the laie Mesoxoic. ” If Klngc is correct with the timing of this origin, then the ancestor would 
hâve had to disperse a considérable distance southward over water. Future studies on intcrgeneric 
relationships may suggest a Southern origin for this subfamily. 

The ratile birds provide one of the hest examples of South America-Australia interchange 
(Cracraft, 1973 a, in press h). The Australo-Papuan family Casuariidae (cassowariea, émus) is the 
sister-group of the St ruthionidac {South American rheas African ostriches). Because of the Juras- 
sic séparation of Africa and Antarctica, it is most probable the ancestors of cassowaries and émus dis¬ 
persed along a South American-East Antarctica-Australian route. Anothcr family of extinct ratites, 
the Dromornithidac, are found only in Australie. Dromornithids are primitive ratites and apparently 
represent a separate invasion from tlie casuariids. The primitive gallifonn family Megapodiidae is 
rcstrictcd to Australia and the islands to the north. An analysis of their relationships to the other 
galliforms strongly indicates a Southern Hémisphère dispersai (Cracraft, 1973 a ; Cracraft and Short, 
MS). The possibility exists that tlie forpine parrots of South America are closely related to the platy- 
cercines of Anstralia (Brereton, 1963} and, if this relationship can be verified, transantarctic dispersai 
would he suggested (Cracraft, 1973 a). The suboscines are also possibly a Southern Hemisphere group, 
and future studies may link the Australian Menuridae and Atrichornithidae with certain South American 
groups, but this is very tentative at tliis time. The menurids and atrichornithids may prove to be 
oscinc passerines and nol suboscines (Ames, 1971). 

Within mammals, the prototherians and metatherians almost certainly entered Australia from 
the soulh (Fooden, 1972). Prototherians may hâve corne either from South America or from Africa. 
Marsupials, on the other hand, in ail probability came from South America, although the evidence 
is circnmstantial (see Tedford, 1971, in press ; Jardine and McKenzie, 1972). 

Insummary, there are several groups of vertebrates (leptodactylids, ratites, megapodes, marsu¬ 
pials) for which evidence of interchange between South America and Australia is strong. Other exam¬ 
ples will almost certainly emerge as additional fossil material is recovercd from hoth continents and 
as systematic data improve. 


South America-New Zealand 

Comparcd to that of Australia, the vertebrate fauna of New Zealand is rather limited iu taxono¬ 
mie and ecological diversity. There are no primary fresh-water fishes, only one group of frogs, a few 
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of reptiles, only « moderato number of avian endémies, and the sole nativa mammals are bats. No 
serions biogeographer can question the assumption that mort of the vertebrate fauna of New Zealand 
arrived overwater. Nevartheless, some éléments probably arrived from South America via West 
Antarctica. 

The only amphibians on New Zealand are the endemic Leîopelmatidae. The spccies of Ltia- 
ptlma are frequently included in the same lamüy as those of Ascaphus, wbicb are restricted to northwes- 
tern North America. At the présent tinte, there is little evidenca based on shared darivcd cbaraeters 
to support tbis convincingly, and an increasing number of berpatologists are heginning to question 
their relotîonship. Leiopelmatids are very primitive frogs and hâve no ohvious aflinities to other 
groupa. The presence of other primitive frogs in South America (prpids) suggest the tikelihood that 
leiopelmatids represent an early invasion to New Zealand from similarly primitive ancestors. AU frogs 
in Australia are reasonably advanced, and nonc seem to be candidates for a possible -ister-group of 
the leiopelmatids. 

Tarie 3. — Vertebrate taxa sbowing probable sister-group relationships between South America 
and New Zealand 1 

Tatou in South Amena* Taxon in Naw Zealand Source *( syslematic data ' 

FnshwaUr Fiskes 


Amphibians 

Primitive frogs 1 

Sphenodontidae * 
flirds 

AU other ralites (infnordcr 
Slruthiones) 

Spheniscidse 

Some other suboscines • 

Mammals 


Leîopelmatidae 


Sphenodootidoe 


Dinomi thid ae ■ Api c rygidae 
(infraorder Aplcryges) 
Spheniscidae 
Acanthisittidac 


1. Includea only Recsnt taxa (cxcep) (or ponguius; see ioxt). 

2. Abbrsvations : a, Cneraft 1973# : b, Cracndt, in press b -, o, Simpson, 197t. 

3. Spécifie croup unknown; hiopelmidi mosl liksly snlerod New Zealand from South Amorics vis Watt An* 

i. Ancien! group; unknown in Somh Amsrics but widespresd aliowhors in Wcsozoic; mosl likoly sntered Nsw 
Zeslsnd from Soulb Amoric* via Wssl Àntarelica Usa taxi). 

5. Spécifie croup unknown; inlerralalionshipi very poorly known. 


The two endemic généra of geckos, Hoplodactylus and Naultinus, are membert of tha Austral- 
asian subfamily Dipfodactylinae and probably arrived overwoter from the Australian région. The 
Tustara (Sphtnodon) is clearly a relict of a very ancicnt group that was once broadly distributed ovar 
much of tba world, It is probable they arrived in New Zealand from South America via West Antarc* 
tiea, but this will only be demonstrated by identifyingtheSouthAmerici «istar-group. AU other reptiles, 
scincids, marine turtles, and snakea, very probably arrived overwater and no evidence exists for ter- 
restriai dispersai. 
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The best documentetl example of a Gondwanaland Elément in New Zealand’s fauna is the 
ratite birds (Craeraft, 1973 a, in press h). The moas (Dinornithidae) and kiwis (Apterygidae) form 
a monophylctic assemblage (infraorder Apteryges) of specics whose sister-group is the othcr ratites 
(infraorder Struthiones). Sinee they are not the sister-group of the émus and cassowaries of Àustralia, 
they undouhtedly represent a separate invasion across West Ântarctica from South America. No 
other vertebrate taxa can be specifically linked pliyletically witb a group in South America, altliough 
tbere are some distinct possibilities. Late Eoccnc-early Oligocène penguins of New Zealand show 
a remarkable similarity to a fauna of approximately the same age on Seymour fslarid (Simpson, 1971), 
and this is most economically explained hy the close proxiniity of the lands through West Antarctica 
(Craeraft, 1973 a). The suboscine passerine fainily, Acanthisittidae, of New Zealand roay hâve a close 
relatinnship to some suboscine group in South America, but this is not yet proveu (Craeraft, 1973 a). 
There is littlo doubt that most New Zealand birds arrived via overwater dispersai. 


Austhalia-New Zealand 

To my knowledge, Australia and New Zealand do not share any vertebrate taxa whose sister- 
group rclationships arc sufïieicntly old to bave heen in existence prior to the breakup of Gondwanaland. 
Leiopelma, as noted above, does not appear closely related to any known frog in Australia. Rhyncho- 
cephalians are as yet unknown from Australia, although it is difficult not to believe they once were 
living there. New Zealand geckos prohably arrived overwater from Australia. Australia was clearly 
a prime source for New Zcaland’s birds. Australia’s ratites are phylctically close to rheas/ostriches, 
not moas /kiwis. Perhaps Anstralia’s suboscines (Menuridae, Atriehornithidae) shared a eommon 
ancestor with the New Zealand Acanthisittidae, but no evidence exista for this at présent ; if they are 
related, dispersai was probablv overwater. No land maminals are shared, although prototherians, 
and to a lesscr extent marsupials, might be expected in New Zealand if the proper deposits were avai- 
lable. 

To summarize, except for those groups classifled as ovenvater Cenozoic dérivations, New Zealand 
shows no confirmed rclationships in the vertebrate fauna to Australia. 


Afhica-Aitsthalasia 

Africa sliares a number of families (or supcrfamilial taxa) with Australasia, and nearly ail of 
these similaritics are with Australia (Darlingtou, 1957). Distributional and evolutionary patterns are 
also clear in sbowing that most of these similaritics are the resuit of a eommon fauna extending through 
tropical Asia and the fndo-Australian Archipelago. Whereas it seems fairly certain that Australia 
and Africa share éléments of a Gondwanaland fauna, almost no support can be given for the hypothesis 
that this element in Australia arrived directly from Africa via Antarctica rather than from South 
America. 

Among fresh-water fishes, Africa and Australia share lungfish (Dipnoi) and osteoglossomorphs. 
The Australian lungfishes (Ceratodontidae) are rclicts of a marine group that was nearly worldwide in 
the Mesozoic. Osteoglossomorphs also are, or were, broadly distributed (Nelson, 1969 b). It is pro¬ 
bable that both groups entered Australia from the south (dipnoans possibly from the sea), but there 
is nothing to suggest a close relationship to African représentatives. The available information tends 
to favor rclationships between the osteoglossomorphs of Australia and South America. 

Most frogs of Australia probably entered from the nortb, including tbe microhylids (but see 
above) and ranids. The Hylidae are not shared with Africa. The helophrynine leptodactylids of 
Africa arc among the most primitive members of the family as are the myobatrachines of Australia. 
However, it is almost certain that the latter group entered Australia from the north (Lynch, 1971 ; 
Craeraft, 1973 b). 

Nearly ail of the shared reptile families of Australia and Africa are widely distributed in the 
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OM World, and moat undoubtedly entered Austral» from the north. Of the probable Gondwanalend 
Elément among reptiles (agamids, geckos, boids), these too undoubtedly dispereed through the lndo- 
Australian ielands. 

Disperse! through Southeast Asia aleo cxplains similaritics of the ivifaunes. Altbough ratites 
and megspodec are Southern groupa, they do not share sister-groups between Australia and Africa, 
and movement w»s from South America. The majority of Australasian birds, including ail the passe- 
rines, dearly dispersed aoutbward from Southcast Asia (Mavr, 1944 ; Craeraft, 1972 b, 1973 a). 

No land mammals otber than muroid rodents are shared between Australia and Africa (Kent, 
1969). Muroids entered Australia from the north. 

In aummary, no sister-group relationships hâve heen demonstrated that would suggest Africa 
and Australia at one time exchanged vertebrates directly via Antarcticn. Only chelomane, rhyn- 
chocepbaliane, crocodylians, and other primitive reptiles and amphibians are probably sufliciently old 
to show this pattorn, but relationships ere poorly known nmong these groupe. 


DISCUSSION 

AnTsacTTc* *s a Faunal Disrcasu Boute ; 
PaLKOGC OGUAPniC CONSIDERATIONS 


The paleogeographic aod biological dita discussed above offer a basi* for recontideration of 
the rôle of Àntarctiea in Southern Hemispbcrc vertebrete dispersai. Most workers now accept the 
fact that tempernte forests were présent intermittently on Aotarctica until tbe end of the Miocène 
(évidence reviewed in Craeraft, 1973 a), hence a climate conducive to a veried vertebrate fauna i» no 
longer in issur. Nevertheless, many biologisti question whether Antarctiea played a signifieant 
rôle in the dispersa] of Recent vertebrates (Simpson, 1940; Darlington, 1965 : 156-158 ; Krnst, 1971 : 
356). There seem to be a numher of reasons for this conclusion. First, many workers did not accept 
the geological évidence supporting land connections (especially by elaborate land bridges) of Australia, 
New Zealand, and South America to Antarctiea in the Cretaceous and early Tertiary. There are ample 
data now to ley this objection to rest. Second, incorrect or inadéquate information regarding phy. 
logenetic relationships led some biologiste to reject valid faunal similarities between the Southern 
continents. And third, several biogeographers hâve found it diflicult to accept the présence of a numher 
of land vertebrates on Australia but relatively few on New Zealand. This view was held as early as 
the first part of this century when lledley (1912 i 87) stated i " Clearly the Antarctiea that eupplied 
Australia with an abundant fauna of mersupials, monotremos, snakes, frogs, and so on, wae not in 
toucb witb New Zealand, where these animais are conspicuously ahsent ”, Darlington (1965 : 106) 
believes it is “ diflicult to crédit a land bridge that would be crossed by birds [moas] on foot but not 
by other contemporaneous land vertebrates. ” And Kcsst (1971 : 360) notes that for “ New Zealand 
to hâve acquired ratites but not the equally old, or older, mammals ir nnomalous. ” Thus, one of 
the major unresolved problems of Southern Hemisphcre hiogeography is why New Zealand did not 
share some of the feuuel éléments tbat were prrsumably dispersing to Australia. Keast (1971 ; 360) 
offers possible reasons sucb as différences in the times of hreakup of New Zealand and Australia and 
secondary extinction, These explanations are distinct possibilité», and probably of some importance, 
but tbe major reason may lie with the markedly different paleogeographic historiés of East and West 
Antarctic (see Hamilton, 1967 ; Craddock, 1970 ; EUiot, 1972). East Antarctiea is formed by a large 
Precambrian ahield tbat Ins remamed relatively intact throughout the Mesozoic and Cenozoic. By 
contrast, West Antarctiea is composed of younger (Paleozoic) rocks that hava been greatly deformed 
and intruded by igneous rocka during the Mesozoic and Cenozoic. If one examines a map of aubglacial 
Antarctiea (Fig. 5), it is clcar that most of East Antarctiea would be ebove sealevel after rernoval of 
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the ice and isostatic rise of tlie land (Hamilton, 1967). West Antarctica, on the other hand, would 
l)e a sériés of mountainous islands separated by decp trenches, ft can be reasonably inferred that 
Lhis topographical picture prevailed immediatcly prior to glaciation, but it is not at ail certain what 
West Antarctica was like in the laie Mesozoic and early Tertiary. Plate tcctonic theory would seem to 
imply tlial wheu the New Zealand and West Antarctica (Marie Byrd Land) continental blocks were 
joiued, suhaerial land was much more widespread. It is only after rifting that one would expect subsi¬ 
dence of the continental niargins. 



Fiiî. 5. — Approximitte topography of Antarctica with pack ice removed and alter isostatic ri»e of lhe land. Note par- 
ticulnrly the interruption oî land in West Antarctica (left) compare d to continuons land in East Antarctica (right). 
À number of régions are still insufücienlly known. Dark areas, above 2000 mutera; dottod are*», 0 to 2000 me tors; 
clear areas, 0 to -1000 metera ; lined areas, below -1000 meters. 

A continuons broad continental shield between East Antarctica and Australia does much to 
explain the fairly substantial vertebrate fauna that reached the latter continent. It is now generally 
accepted that considérable movement was taking place among the land masses of West Antarctica 
in the late Mesozoic and early Cenozoic (sce Hamilton, 1967 ; Schopf, 1969; Elliot, 1972). A conti¬ 
nuons land connection between the Antarctic Peninsula (which was part of South America), the remai- 
ning land of West Antarctica, and New Zealand must be considered problematical and intermittent 
at best. I believe, therefore, that the paucity of terrestrial vertebrates and fishes in New Zealand can 
be explained by the relatively short periods of time that continuons land was available for dispersai. 
The presence of ratites, leiopelmatid frogs, and Spkenodon, wbile not constituting proof, suggest that 
land connections were at least occasionally available, and if one assumes thaï such routes were infre- 
quenl (as the geological évidence indicates), then it would readily account for the absence of a more 
diverse fauna. Very probably, the fact that New Zealand separated from West Antarctica in the 
Late Cretaceous also did much to keep many of the younger vertebrate taxa from reaching the islands. 

The différences in the ratites, frogs, and somc insccts between New Zealand and Australia can 
be explained by évolution in isolation after continental breakup but perhaps also by the dispersai 
barrier formed by the Transantarctic Mountains separating East and West Antarctica. Thus, as 
shown in Fig. 6, vertebrates entering Antarctica from South America either went across West Antarctica 
to New Zealand or across East Antarctica to Australia. Therc is no evidence to suggest that animais 
were able to disperse ovcrland between Australia and New Zealand, hcnce it is probable thaï even 
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prior to drift some wnter barrière very probably were présent. Future discoveries of fossil vertebrates 
on New Zealand may either confirm or deny this assumption, ai also might dating of the océan floor 
in tbe Southwest Pacific. At least tbc vertébrales do not suggest this interchange. 

The width of tbe land connection between South America and Esat Antarctiea is unknown, 
but it migbt be assumed that a fairly narrow corridor would bave functioned as a filter to varions 
fnunaj éléments. Prcsumnbly, a narrow land conneetton coupled with tbe more rigorous ecological 
conditions of high latitudes explain the réduction in faunal interchange that is apparent between 
Australie and South America as compared to Afriea and South Ameriea. By the Lite Cretaceous 
or early Tertiary the Antarctic PoninsulvAndean Cordillère waa being fragmented and pushed east- 
ward, and it can be expected that vertebrate dispersai beeame more “ sweepstakes " in cbaracter, 
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Veutebrate Dispersai. Patterns and 
Comparions with {n verte b rates 

The patterns of vertebrates dispersai in tlie Southern Hémisphère are beginning to emerge and 
seem consistent with onr knowledge of continental history. The hroad connection between South 
America and Africa, in the presence of tropical conditions, allowed a similar and diverse fauna to evolve in 
both areas prior to breakup. Connections of Australia and New Zealand to Antarctica enabled tbem 
to rcceivc immigrants from South America. Ilowcver, various kiiids of barriers appear to hâve greatly 
reduced or eliminated interchange hetween Australia and New Zealand. The early séparation of Africa 
from Antarctica precludcd interchange between the fan nas of Africa and Australia except by way of 
South America or Southeast Asia. If these are indeed the major vertebrate dispersal patterns of the 
late Mcsozoic and early Cenozoic, how do they compare with those of lhe invertebrates ? 

Brundin (1965, 1966, 1970) has presented the most élégant analysis of Southern Hémisphère 
biogeography for any gronp of invertebrates. Studying chironomid midges, he was able to demons- 
trate numeroua examples of phylogenetic relationships between midges in South America and those 
in New Zealand and Australia but not hetween the latter two continents. Bccause Brundin was concerned 
only with the inidge fauna of Southern Africa, it was not possible to show extensive relationships 
between Africa and South America. The. biogeographic patterns of the chironomid midges are consis¬ 
tent with those of the vertebrates. 

Keast (1973) has reviewed tlie extensive literatnre nn invertebrate distribution in the Southern 
Hémisphère. In those cases in which systemalics are fairly reliable, the following patterns seem évident : 

a. The close relationships hetween the faunas of Australia and South America is obvious. A 
number of families in the follow ing orders of insects are shared between these two areas : Plecoptera, Mega- 
loptera, llemiptera, Odonata, Orthoptera, Coleoptera, Trichoptcra, and Hymenoptera. In addition, 
many families of insects share généra between Australia and South America. 

b. The temperate invertebrate faunas of South Africa are fairly distinct from the same faunas 
on the other Southern continents. At the présent lime a major gap in our knowledge is the lack of 
comparative, analysis of the tropical portions of Afriea and South America, lt can be expected that 
tbis will yicld a large number of gronps in comnion between these two areas. 

c. The invertebrate faunas of Australia and New' Zealand “ are relatively distinct and this could 
bc consistent with the carlier isolation of the latter as indicated by the geological data ” (Keast, 1973). 

These invertebrate patterns, then, seem to paralled those of the vertebrates. 


The Breakup of Gondwanalànd and the 
Relative Ages op Southern Faunas 

The sequence of breakup and dispersal of the Gondwana landmasses disenssed earlier has been 
of some importance in determining the relative âges of the faunal éléments shared between any two 
continents. The Jurassic séparation of Africa and Antarctica assured that only the early Mesozoic 
faunal éléments of Africa would be shared with Antarctica and Australia (thus little or no direct dis¬ 
persa] of late Mcsozoic faunas of Africa has taken place via Antarctica). The most likely groups 
showing Africa-Antaretica-Australia sdmilarities might he early Mesozoic ampbibians and reptiles 
(see Colbert, 1971), lungfish, and the still extant rbynchoccphalians. Almost no young groups are 
involvcd unless via Southeast Asia. 

The middle Cretaceous séparation of Africa and South America resulted in only the more ancient 
families heing shared and in the sbaring of sister-group families that were each difîerentiated in isola¬ 
tion on the two continents. Most of the sbared families are fishes and amphihians, whereas reptiles 
and birds mainly share sister-group families. Seemingly, this reflects the older âge of the former two 
groups. 
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The âge oi the Condwana vertebrate fauna o( New Zealand ilso reflects the Mesozoic date of 
séparation. Rhynchocephalians, leiopclinids, and moas-kiwis arc ail very primitive within their respec¬ 
tive groups. 

Finally, the relativcly latcr separatiou of Auatrelia resulted in a s omewhat younger fauna. Moit 
of lhe frogs are in the same families as those of South America, the lizords (possibly geckos) are too, 
as are somc (but not ail) of the birds. 

Fera lie i âge dilferences in the invertebrat* faunas as tbey relate to the séparation séquences 
of tbe continents are discussed by Keast (1973). 


The Bkkakuf op Gondwanaland and 
the Evolution op Taxonomic Divebsity 

It bas been suggested by Kurten (1969) that lire breskup of Gondivanalami enablcd the évolution 
of similar ecological types in different taxonomie groups on each of the isolated continents. This, 
be mamtains, psrtially accounts for the increase in taxonomie diversity between the Mesozoic reptiles 
and Ccnozoic mammals. 1 do not believe there can be any question that the fragmentation of Gondwa- 
naland increased the diversity among the higher categorie» of Recent vertebrates. The opening of 
tbe South Atlantic apparently increa«ed supragencric diversity in fishes (especially siluriforms), frogs 
(leptodactylids, bufonids), snakes (boas, pythons), lizards (teiids, lacertids), and birds (rbea, ostricb), 
The isolation of Australie of and New Zealand also resulted in tbe différentiation unique groups verte¬ 
brates on those continents. As more dctailcd studics of individus! families inhabiting tbe Southern 
continents are completcd, many additions) examplei will undoubtedly be found. 


ADDENDUM 

In view of the fact that this paper bas bcen in press since iate 1972, f wint to call attention to 
a number of recent papers that pertiin to «ome issues I hâve discussed above. 

South America-Anlarclica. As noted esrlier, the Andean Cordillera-Antaretic Peninsula wss 
disrupted in tbe Cenozoic . However, this linear cordillera wa» uplifted in the early late Crcteccous 
and oroclinal bending took place earlier (Dalziel, I. W. D., et al., 1973, Pp, 87-101 in Implications 
of Continental Drift to the Earth Sciences, ed. by D. H. Tarling and S. K. Runcorn. London : Academie 
Press). Thus, it is difficult to say much about the précisé nature of the connections between South 
America and East and West Antarctica in the CreUceou». The corridor may hâve been conlinuous 
at times (especially to Esst Antarctica), archipelagic nt others, Bcfore «preading hegan in the Scotia 
Sea area, parts of the région that are now continental shelf may hâve been subaerial. 

Australie. The discovery of an older magnetic aaomaly now dates the time of onaet of drift 
between Austraüa and East Antarctiea at about 55 m.y. ago (Weissel, J. F. and D. E. Rayes. 1972. 
Antarctie Res. Ser. 19: 165-96). This new estimate of the time of drift doesnot affect any of the biogeo- 
graphic conclusions of this paper. 

Biogeography. Two books hâve appeared that contein papers ahout vertebrates of the Southern 
Hémisphère. The first, Evolution, Mammals, and Southern Continents (Albany : State University of 
New York Press, 1972), includcs discussions about the origin and évolution of the memmalian faunas 
of South Ameriee, Africa, and Australia. The second, Evolutionary Biology of lhe Anurans (Columbia : 
University of Missouri Press, 1973), présents up-to-date opinions on relationships of frogs and their 
biogeogrephy. Clcarly, therc is «till great controversy about the phylogeny of frogs, and thus their 
biogeograpby must remain tentative, 
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DISCUSSION 

Intervention du Professeur R. HoffsteUer, 

L* documentalion réunie par M. Craeraft est remarquable et je l’en félicite. Peut-Être, cependant, se 
montrc-t-il un peu trop optimiste, en ce qui concerne sa « théorie biogeographique ». Pour ma part, je reste 
sceptique sur les informations que l’on peut tirer de la distribution actuelle d’un taxon, tant pour le lieu d’ori¬ 
gine. et l’histoire biogeographique de ce taxon, que pour la localisation de son groupe frère. On pourrait citer 
notamment bien des exceptions au postulat qui veut que la forme « ancestrale ï occupe une position centrale 
et les formes dérivées des positions marginales dans l’aire de distribution d’un groupe. M. Craeraft lui-même 
souligne que les éléments de la faune nèozêlandaîse (Rhynchocéphales, Lciopelmidês, Kiwis} sont très primitifs 
dans leurs groupes respectifs : je ne crois pas qu’il veuille en conclure que ces groupes ont leur berceau en Nou¬ 
velle-Zélande ! 

Certes la paléontologie présente trop de lacunes pour permettre, dans tous les cas et en toute certitude, 
la reconstitution d’une histoire paléogéographique. Elle apporte cependant des éléments dont il convient de 
tenir compte. Ainsi, pratiquement tous les Againîdès fossiles (y compris le plus ancien, Euposaurus, du Juras¬ 
sique supérieur) proviennent, de la Laurasie ; il est donc difficile de conclure qu’il s’agit probablement d’uu groupe 
gondwanicn ! En ce qui concerne les Téjidés, leurs représentants les plus anciens proviennent du Crctaeé supé¬ 
rieur nord-américain ; il semble qu’ils s’éteignent ensuite localement ; mais on les retrouve en Amérique du 
Sud, on ils sont attestés depuis le Palêocéne ; ils ne réapparaissent en Amérique du Nord que dans le Tertiaire 
supérieur ; en attendant de nouvelles découvertes, la prudence voudrait que l’on s’en tint provisoirement à ce 
schéma concret, plutôt que de supposer un berceau hypothétique en Amérique du Sud. 


Réponse du Professeur Craeraft au Professeur R. lloffstelter. 

The theory of biogeography that 1 advocate is deduetive in form, that is, biogeography is deduced from 
sonie concept of phylogenctic rclationships. The reasoning that has been proposed by Brundin, Nelson, 
and others has a logical structure such that phyletically primitive taxa will tend to be located at theccnterof 
origin of the group as a whole {simply because the eenter of origin is deduced from the phylogeny). This dues 
not impi y that “ primitive ” taxa cannot be distributed othcrwisc, only that one must have some pliyletic 
évidence lo show thîs {this issue is discussed in detail in a separatc paper, 11 The Theory of Hîstorieal 
Biogeography, ”). 

1 plaee less emphasis on the fossil record as an indicator of ccnters of origin than 1 do on phyletic patterns. 
1 agréé that the situation with the Àgamidae is equivocal, but patterns within the Tendue and their rclationshîp 
to lacertids do not support a Laurasian origin. 


Intervention du Professeur A. Simone.tta 

1 sliall like to know whether you have any new positive evidence for a monophyletic origin of the ratites. 
1 am not awarc of any convincing evidence for it and, as far as 1 can see from personol work on the skull morpho- 
logy of the birds, Rhea scems to be rclated to the Tinainns and the Acpyornithidac are close to the Ostricb. 


Réponse du Professeur Craeraft ou Professeur Simonetta. 

I have presented clsewhcre {Ibis, in press) a ré évaluation of ratîte phylogeny. The ratites and tinamous 
sliare several derived characterislies that support their monophyly : (1) the palaeognathous palatc (Bock, 
W. J. 1963. Proc.. I3th Intern. Ornilhol. Congr. : 39-54), (2) rhampholhccal structure (Parkes, K.C., G.A. Clark, 
Jr. 19G6. Condor 68 : 459-71), (3) and pelvic structure (Craeraft, Ibis , in press). 
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intervention du Professeur P. G. Martin 

Since Dr. Cracraft places eome emphasis on the reconstruction of Griffith», 1 wish to draw attention to 
two relevant Unes o( geophysical évidence which that anthor did not disrnss. 

Ringis (1970) (CeoexploraU'on 8, p. 250) bas lonnd a magne tic onomaly pattern in the Taeman sea 
trending N 30®W, i.e. about 45° to the adjacent coast of New Sonth Wales. Ringis woe unable to corrélât» 
these reversais wlth the revrrssl pattern up to 80 M.Y.B.P. and suggested that they wers older. If he waa cor¬ 
rect, the Tasman sra niust br ot leaat 110 M. Y. old (sinre brtwrrn 80 and 110 M.Y.B.P. there wo« a magne- 
tlcally «table period) and GrilTith’e reconstruction for 80M.Y.B.P. mnst be wrong. 

Griffiths rcasonably n«ed the analysis of the Endesvonr Frarture Zonr (Christoffe! and Ross (1970) 
Earth A Planetary Sri. Lrtters 8, 125 p.) to plare the New Zraland platform against Mary Byrd Land at 80 
M.Y.B.P. However, heignoredthe Cretaceousmagnetlrpolr for Marie ByrdLand (Schoron rt al. (1970) Antarrtir 
J. of tbe U.S.5, p. 219) whicb is at 105°E, 30°S and anggrsts that New Zcaland plu» Marie Byrd Land wer« 
not only far to the Nortb in the Pacific but nearcr to South Amerira then to Australi». 


Réponse du Processeur Cracraft au Profetseur Martin. 

Haye» and Ringis (1973. .Nature, 243 : 454-58) hâve «hown thot the Tnsmsn Sea was formed betwren 
60-60 m.y. s go. Their «tudy i» reasonobly consistent with the reronstrnction of Griffith». Clearly, however, our 
ideas about the geophynral history of New Zealand and Wret Antarctica are very tentative, and it vrry 
well may be that there bas been «ome relative movesnent hetween the New Zealand-West Antarrtic block and 
Eaat Antarctica. 


Intervention du Prafeteeur R. F. Laurent 

Tbe Australien ao called hylids are prokably not hyüda at al], but a parallel oITshoot of the local ryclo- 
ranines or myobatrachine». After ail, the reason why Australien tree frog» and South American iree frogs bave 
been claesifird togrtheris that both are arreferous and arborea) 1 Caryologieally, Dr Morrsrolrhi detected 
relationehips between the Australien tree frogs and the sympatrjc leptodartylida. 


Réponse du Profetseur Cracraft au Professeur Laurent : 

1 noted in my paper that the relationshipt of these Australien frog» are uncertain. To my knowledge, 
eonrlusive évidence has yet to be presented. H thsy do hâve relationships to hylids and/or leptodartylide (or 
to cyrloranine» whieb are probably related to one or the other of these tamilies), thsn (ome trans-Antaretie 
distribution pattern seem» likely. 
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LA POSITION DE MADAGASCAR DANS LE DOUBLE PROBLÈME 
DU PEUPLEMENT ANIMAL 
ET DES TRANSLATIONS CONTINENTALES 


par Renaud Paulian * 


INTRODUCTION. 

1. — Les données géologiques et géochronologiques absolues. 

II. — Les analyses mobilistes. 

III. — L’apport de la zoologie : 

— l’interprétation des répartitions constatées 

— les types de distributions demandées par les hypothèses mobilistes 

A. — les formes malgaches à affinités australes 

B. — les formes malgaches à affinités uéo tropicales 

C. — les formes malgaches à affinités australo-néozélandaises 

D. — les formes bipolaires 

E. — essai d’interprétation des répartitions de type austral 

IV. — CONCLUSION. 


Résumé. — L’analyse du peuplement animal de Madagascar, si elle fait apparaître la survivance d’élé¬ 
ments archaïques, actuellement relégués sur l’une ou l’autre des extrémités méridionales du globe, ne met en 
évidence aucun élément dont la répartition fossile ou actuelle exige la mise en jeu des processus mobijistes, 
La faible importance numérique de ees éléments austraux, leur dispersion â travers les groupes zoologiques, 
ne permet pas d’y trouver un appui aux hypothèses mobilistes, pas plus qu’elles ne s’y opposent. 11 convient 
cependant de souligner l’absence profonde d'affinités entre les Séchelles et Madagascar d’une part, le caractère 
récent des Mascareignes et le fait que leur faune ne saurait fournir un argument en faveur des distributions de 
type « lémurien » de l’autre. 

Summary. — The survival of archaic éléments in the Madagascar fauna, surviving at présent in one 
or another Southern ends of the world, despite its importance, offers no example whose fossile or présent dis¬ 
tribution can be explained only by reference to wegenerian-type Systems. 

The feeble numerical weight of ihose Southern éléments, their hapbazard distribution through widely 
different zoological groups, deprives them of any value as proof of a wegenerian System, though theydonot 
disprove this same System. 

The deep différences in the faunas of Madagascar and the Seychelles lslands should be stressed ; the 
recent character of the Masearenes lslands deprives them of any value as element in a lemurian distribution 
chain. 


Recteur de l’Académie do Bordeaux. 
29 Cours d'Albrct 
33000 -— Bordeaux. 
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INTRODUCTION 

L* querelle des zoologistes mobilistes et antimobilistes a treuvé dans la région malgache (au 
■ens des géographes) un terrain de choix. 

En utilisant les memes documents, tirés du prodigieux essor de notre connaissance de la faune 
de 1» règien de 1947 & 1961, des auteurs comme R. Jsannel et A. Vundd, d’une part, J. Millot de l’autre, 
se sont affrontés en un combat violent il y a une vingtsine d’années. 

Pour les premiers, la réalité du Continent de Gondwa no et de son morcellement rsssort k l’évi- 
dencs des travaux des zeelogistes et ceux-ci permettent même de reconnaître des étapes précises dans 
les phases de destruction du continent initial, telle cette Sudamadie réunissant Madagascar à la partie 
méridionale de l’Afrique du Sud. 

Pour Iss ssconds, rien dans le peuplement de Madagascar n’exige le recours à l’hypothèse mobi- 
liste ni ne concourt * l’appuyer. 

Dans le domaine de la zoologie, la querelle mohilisle qui a rebondi pendant les années 1950' 
I960, a puisé le meilleur de scs arguments dans la faune malgache. Depuis cette période, les problèmes 
géophysiques ont pris le pas sur les problèmes biologiques dans l’analyse du mobilisme, ce qui satisfait 
à l’une des critiques les plus pertinentes formulées contre les thèses mobilistes. D’autre part, le point 
sensible du contentieux mobiliste s’est déplacé dans l’espace et se situe maintenant au niveau de l’Antarc¬ 
tide et des baisera entre les diverses terres australes. Aussi redevient-il possible d’étudier avec plus 
de précision et moins de passion, en faisaut appel aux recherches poursuivis* depuis dix ans dans la 
région malgache, ce que la zoologie de l’Océan Indien Occidental apporte ou retire aux constructions 
mobilistes. 

Dans ce qui suit, nous nous refuserons h toute discussion des faits paléogéographiques comme 
dss mécanismes d’une éventuelle dérive et nous nous bornerons, après avoir exposé ces faits tels qu’ils 
sont actuellement présentés par les principaux partisans et adversaires de l’hypothèse mobiliste, h 
rechercher les exigences paléogéographiques que l’on peut dégager d’une connaissance de la faune du 
domaine insulaire de l’Océan Indien Occidental. 


f. — LES DONNÉES GÉOLOGIQUES ET GÉOCflRONOLOGlQUES ABSOLUES 

Bien que repris fréquemment dans les travaux récents, il semble indispensable de rappeler tout 
d’abord le cadre que nous offrent la géochronologie et 1a géologie stratigrapÙque. Les données dispo¬ 
nibles sont encore incomplètes, elles permettent cependant de définir un certain nombre de situations. 

Madagascar. 

L’essentiel de la Grande fie appartient h trois systèmes (du Vohibory, du Graphite, Androyen) 
antérieurs à 2.420 millions d’année». Ce vieux socle a été marqué, avant le permien, par des intrusions 
granitiques dont les plus récentes, celle» de l’Andringitra, ont 550 millions d’années. 

La dsrnière orogenèse ayant affecté Madagatcar est antécambrienne ; depuis cette époque (Bcsai- 
rie 1960) aucune tectonique tangentielle ne s’est manifestée ; ceci n’exclut pas l’intervention d’une 
tectonique verticale, fort importante, qui a abouti h la constitution d’un relief très jeune. Cette tecto¬ 
nique verticale est marquée par deux directions majeures dessinées par la grande fracture de la cftte 
Est (N. 20° E) qui se retrouve en bien d’autres secteurs, et par Ira fractures limitant le Bcmarahn (N. 
20°\V). L’Eocambrien est marqué h 485 millions d’année» par la mise en place généralisée de pegtnatites 
et de minéralisation 4 phlogopitethorianite qui se retrouve très largement tout autour de Madagascar 
il la périphérie de l’Océan Indien. Signalons ici que les minéralisations de l’Androyen d’iges différents, 
font apparaître dans le sud est malgache d’étroite» analogies géochimiques et pétrographiques avec 
celles de Ceylan et de Travancore. 


Source : MNHN, Paris 
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Le soele affleure la mer à l’Est sauf là où il est bordé par des coulées crétacées ou par du Crétacé 
marin. Dans l’extrême Nord de l’île, une écharpe de karroo de l’isalo vient jusqu’au littoral oriental. 

Vers le Sud, le vieux socle est recouvert de formations récentes sans apparitions de formations 
secondaires. 

Vers l’Ouest, les formations littorales, presque partout récentes, sont limitées en certains sec¬ 
teurs, vers le Canal de Mozambique, par du Miocène marin, ou remplacées par del’Eocéne ou de l’Oli¬ 
gocène marin. Dans le Sanibirano, les formations du karroo atteignent la mer à la presqu’île d’Anipa- 
sindava ; le massif d’Âmbre et le Bobaomby sont volcaniques, néogénes et quaternaires. 

Vers l’intérieur, des dépôts de Jurassique et de Crétacé marin forment une bordure presque 
continue, flanquée dans le Sud d’une large ccharpe d’Eocéne et d'Oligocéne marin, écharpe réappa¬ 
raissant dans l'Ouest et dans toute la région de Majunga. 

A l’intérieur des dépôts Crétacés et Jurassiques marins qui enserrent des dépôts de Crétacé 
et de Jurassique continentaux, le système du karroo de l’Isalo forme une bande irrégulière mais con¬ 
tinue, très élargie derrière le Cap Saint-André, où elle est marquée de coulées et d’intrusions crétacées. 
Rappelons que les formations du karroo montrent des intercalations marines fossilifères dont la plus 
ancienne, ouvrant le Canal de Mozambique au Permien moyen, amène une mer chaude à polypiers sur 
les terres à Glossopleris. En contact direct avec les schistes cristallins, le plus ancien groupe du karroo, 
le groupe de la Sakoa, débute par un grand épisode glaciaire correspondant au Dwyka Sud-africain. 

A partir du Permien moyen, si les données paléontologiques ne permettent pas de limiter avec 
précision l’évolution des rivages du Canal de Mozambique, du moins établissent-elles, pour le Permien 
au moins, l’évolution indépendante des faunes reptiliennes malgache (exclusivement formée de Saurop- 
sidés) et sud-africaine (largement dominée par les Théropsidés). La séparation de fait est donc inter¬ 
venue entre ces deux régions, ee qui n’exclut pas cependant « l’existence de liaisons continentales entre 
les deux pays » (Pivetcau 1955) mais limite l’importance des ees liaisons. 

Sans exagérer l’importance d’observations isolées, disons ici que les très rares fossiles d’insectes 
permiens de Madagascar (Paulian 1965) ne semblent pas montrer de parenté utilisable avec les faunes 
permiennes déjà décrites des États-Unis, de Russie et d’Australie. 

Pendant l’Eotrias, la faune de Poissons d’Ainbilobe n’a aucun équivalent — sauf eu Angola — 
sur les terres gondwaniennes, mais se retrouve au Groenland et au Spitzberg. Les Poissons du Karroo 
africain sont d'eau douce, ceux d’Australie plus récents. Les affinités des Ammonites sont hiina- 
layennes, mais aussi avec l’idaho et le Groenland. Toute eette période est marquée par des alternances 
de faciès continentaux et marins, d’eau peu profonde et chaude. 

Au Jurassique, aussi, alternent, avec cependant une prédominance très nette des périodes marines, 
les sédiments continentaux et marins. Ces alternances se retrouvent aux Crétacés inférieur et moyen 
et jusqu’au Campanicn où la transgression marine s’affirme et s’étend. 

A partir du Cainpanien, les observations de surface et l’analyse des sondages pétroliers permettent 
de conclure à l’existence de formations continues, d’origine marine et de très fort développement ver¬ 
tical, sur le littoral du Canal de Mozambique, à travers tout le Tertiaire, jusqu’au Miocène inclus. 

Les données paléontologiques peuvent ainsi se résumer comme suit : 

La séparation entre Madagascar et l’Afrique continentale s’établit au Permien moyen. Par la 
suite, des variations du niveau de la mer ont été constatées le long du canal de Mozambique jusqu’au 
Campauien, après quoi la séparation semble totale et définitive, 

La permanence des grands traits du Canal de Mozambique, considéré comme un géosynclinal 
dont la subsidence débuterait au Carbonifère tardif, et montrerait des variations plus ou moins locali¬ 
sées jusqu’au Campanien, s’appuie sur la présence, dans les laves des Comores, d’inclusions gréseuses 
(grès d’origine éolienne), d’un bloc de quartzite et de sables arkosiques dont certains d’origine granitique 
puisqu’ils renferment des microclines (Strong & Flower 1969). Ces éléments ont été arrachés au substrat 
initial des Comores par les éruptions volcaniques. 

Au Pliocène, Madagascar est le siège d’une activité volcanique relativement intense marquée 
par des épisodes importants à 5, 3 MA et à 3, 2 MA dans l’Ankaratra et sans doute au Tsaratanana et 
à la montagne d’Ambre (G. Mottet, in litt, 11 octobre 1971). Un volcanisme quaternaire se manifeste 
à nouveau aux Comores, 
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La séparation de Madagascar et des terres situées plus è l’Est (Indes, Ceyla-i, Australie) ou avec 
le pont subantarctique, ne peut être datée avec précision et sa réalité même no peut être déduite de» 
seules données peléontologiques. 

Ver* le Sud, diverses rechorches (Battistini 1964) permettent d’aflirmcrque te continent malgache 
a été plus étendu, mais sans que l’on puisse préciser beaucoup. Rien, cependant, ne justifie, semble-t-il, 
l’analyse de Jeannel et l’extension méridionale considérable qu’il attribue il Madagascar ; la ligne de 
retombée brutale des fonds suivant, il assez faible distance, la ligne du littoral. Vers l’Est, une faille 
brutale isole Madagascar, 

lie Maurice 

Les éléments les plus anciens du socle mauricien sont rais en place au Pliocène ancien, entre 
7, 8 et 6, 8 MA, en plusieurs fois. D’autres émissions volcaniques marquant les dates de 5 MA et de 3, 45 
— 3 MA, sont il peu prés contemporaines de» formations volcaniques les plus récentes de l'Ankaratra 
et atteignent la fin du Pliocène. De nouvelles émiesions de 2 MA et entre 0,7 et 0, 17 MA marquent le 
Pléistocène. 

Ile de la Réunion. 

Le» roche» les plus anciennes ont 2 MA, une autre série date de 0,3 MA et le volcanisme eet encore 
actif actuellement. 

Ile Rodriguez. 

Les seules dates obtenues sont de 1,5 b 1,3 MA, les récifs corallien* soulevés (comme ceux de 
l’Ue Mnurice) reposent eur basalte et sont pléistocénes. L’existence de banc» coralliens soulevé* au 
Pléistocène indique l’existence de hsuts-fonds dans la région, mais aucun indice ne permet de rattacher 
ce» hauts-fonds è des terres émergées ou & une zone continentale. Ainsi les Msscareignes corrsspondent- 
eltes b des créations très tardives qui n’ont pas leur place dans l’analyse de* mouvements continentaux 
autour de l’Océan Indien. 


IL — LES ANALYSES MOBIL1STES 

n ne nou» appartient pas ici, nous le répétons, de discuter des mécanismes divers ayant pu 
aboutir è de» mouvements relatifs entre masses continentales. Nous ne retiendrons que lee schémas 
généraux des divers auteurs, en faisant ressortir d’une part les positions relatives des parties avant 
leur séparation, d’autre part le» dates proposée* pour ces séparations. Il convient de rappeler que 
las étude* sur le thème raobiliste font essentiellement usage de données paléomagnétiquee et des concor- 
daness pétrograpbiques, tectoniques ou géomorphologiques. Dans un premier système, celui défini 
par A. Wegener et retenu dans les travaux de nombreux auteurs dont R. Jeanne), le bloc Gondwanien 
s’est brisé entre Madagascar et le socle Indien b la fin du Crétscé. La séparation entre l’Afrique et 
Madagascar se situerait plus tard et la Sudamadie ne se serait rompue qu'b l’Oligocène. 

Dans ce schéma, Madagascar accolé b l’Afrique au niveau du Tanganyika est contigu, dane ta 
région Nord-Est, b l’Inde qui porte Ceylan sur sa lac» Sud-Est. Les terre» antarctiques s’intercalant 
entre l’Afrique du Sud, Madagascar et l’Australie qui vient au contact de l’Inde et de l’Insulinde. 

Maie ce schéma présente de très importante» vsriantes. McElbinny (1970) estime que la sépa¬ 
ration entre l’Inde et Madagascar se situe b la frontière mésozoïque-caenozotque, bien après la rupture 
de Madagascar et de l'Afrique. D» plus les Seychellee seraient restée» plus tardivement encore unies 
1 Madagascar, Pour Smith et Hellam (1970), Madagascar aurait été, avant la dériva, très au Nord, contra 
la partie nord de la cite du Kenya, les Seychelles situées entre la Somalie et le Pakistan ; Ceylan au 
Sud de Madagascar; le bloc australien complètement séparé de Madagascar par l’Inde et par l’Insulinde. 
Le* séparations entre l’Afrique, l’Inde et Madagascar auraient été sensiblement synchrones, se situant 
entre le Crétacé Supérieur et le Campanien ou entre le Crétacé Supérieur et le Jurassique intérieur. 
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L’isolcment afro-malgache serait seulement de peu plus récent que l’isolement de ses deux constituants 
et de l’Inde. 

Ainsi, bien loin de fournir une base de réflexion simple, le recours aux hypothèses mobilistes 
nous pose des problèmes contradictoires. Notre analyse, pour être objective, doit s'attacher à vérifier 
si les données zoologiques, d’ellcs-nicmes, nous apportent des réponses claires et sans ambiguïté. Les 
questions posées sont simples : 

Le peuplement ancien (mésozoïque) de Madagascar montre-t-il des éléments dont la distribution 
suppose un regroupement des masses continentales méridionales ? 

Nous pcrmct-il de dater les uns par rapport aux autres, les mouvements de ees masses et d’en 
dégager la succession ? 

Dans cette approche, nous devrons avoir présent à l’esprit le résultat de l’analyse des données 
géoehronologiques relatives aux Mascareignes qui nous permet de confirmer la position prise, entre 
autres, par R. Paulian (1935, 1952, 1961) et par J. Millot (1952, 1953). Ne peuvent être étudiées, à 
propos de la dérive des continents, que les relations entre Madagascar, les Seyehelles, l'Afrique du Sud- 
Est, l’Inde et l’Australie. Les arguments que R. Jeannel, A. Vandel et d’autres ont voulu tirer de la 
faune des Mascareignes sont sans objet iei, quel que soit leur intérêt dans l’absolu. En effet, les Mascarei¬ 
gnes sont datées avee précision de la fin du Pliocène et du Pléistoeène, bien après l’achèvement des 
grands mouvements wégeueriens. 

Cette constatation est d’autant plus importante qu’elle nous oblige à accepter l’hypothèse d’une 
introduction accidentelle de certains éléments faunistiques, hautement spécialisés, et dont on avait 
voulu se servir pour appuyer l’hypothèse wégenerienne. Citons simplement ici les Bembidiines endogées 
de la Réunion et de Maurice, mais aussi les genres Nesosisyphus , Ncsovinsonia, Rhyparus, Vinsonclla, 
etc., comme certains groupes d'Anchomenini, les Craiopus et tant d’autres Coléoptères. La présence 
à la Réunion d’un Anillopsis certain (Basilewsky 1971) représentant un genre erètaeé (Jeanne! 1957) 
alors que l’ile est de formation récente suffit à le montrer à l’évidenee. 

Toute distribution lémurienne englobant l’une ou l’autre des Mascareignes sera, de ce simple 
fait, suspecte. Elle montrera seulement : 

o) la parenté existant entre une forme orientale et une forme malgache ; 

b) l’ampleur des transports passifs qui ont amené cette forme jusqu’aux Mascareignes. 

Nous nous retrouvons dans le cas classique : formes parentes représentées sur deux zones con¬ 
tinentales séparées dont il nous faut déterminer — selon la méthode si finement élaborée par L. Brundin 
(1966) — si elles sont lices entre elles (et si elles furent de ee fait en continuité) ou si elles dérivent toutes 
deux d’une souche beaucoup plus lointaine et géographiquement aussi distante. 


III. — L’APPORT DE LA ZOOLOGIE 

Rappelons (Paulian 1961) que la faune malgache riche et originale se présente comme « archaï¬ 
que, conservatrice, mais atteinte de façon très inégale d’une intense spéciation ». Cette faune est aujour¬ 
d’hui une des mieux connues des faunes tropicales. Il est donc logique de confronter les conclusions et les 
hypothèses des géologues aux observations du zoologiste. 

Comment utiliser les données de la Zoologie eu les confrontant aux positions des géologues ? 
Constatons tout d’abord qu’en toute hypothèse, l’isolement relatif des diverses masses continentales 
était atteint à la fin du mésozoïque. Aussi serons nous amenés d’une part à conserver une place impor¬ 
tante aux phénomènes de transports passifs qui ont seuls pu permettre, par exemple, le peuplement 
de ces terres pliocènes ou post-pliocènes que sont les Mascareignes, d’autre part, à porter l’étude sur 
les groupes plus aneiens. Le matériel zoologique ne sera utilisable que si nous avons toute raison de lui 
attribuer un âge au moins mésozoïque. 

Pour la faune malgache, les groupes répondant à cette exigence sont à rechercher chez les Rep¬ 
tiles, les Poissons et les Amphibiens et parmi les Invertébrés, chez les Crustacés, les Arachnides, les 
Myriapodes, les Insectes (pro parte). L’absence de toute faune ancienne de Mammifères et l’absence 
d’Onychophores actuels à Madagascar nous amènera à les laisser de côté. 
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Parmi les groupes isolés, uno double exigence s’imposera. 

— Ls première, que L. Brundin a récemment rappelée avec force et qui était à la base des recher¬ 
ches de H. Jeanne), est que le groupa considéré ait été l’objet d’une étude phylogénétique satisfaisante, 
étude a’inspiraut des principes de VV. Henning et utilisant l’opposition entre caractères plésiomorphes 
et caractères apomorphes, ainsi que la notion d’espèces-soeurs. 

Disons tout de suite que cette exigence, dont l’importance ne saurait ctresurestimée, se heurte 
à une difficulté pratique immédiate ; l’inégale connaissance des faunes tropicales. Elle a aussi un aspect 
dangereux. De ce qu’une libation, par couples d’espèces-soeurs, peut être établie avec le matériel exis¬ 
tant, on ne saurait sans abus manifeste conclure que cette filiation est la seule vraie. L’étude des carac¬ 
tères phylogénétiques est en continurllc révision et la distinction entre apomerphes et plésiomorphes, 
même si elle ressort d’une façon éclatante d’une analyse fine, peut ctr* remise en question peu après. 
Les exemples abondent et de la part des meilleurs auteurs. L’uu des plus redoutables dangers de l’emploi 
exclusif de In méthode phylogénétique tient au jeu des ajustements successifs et réciproques de la 
filiation et de la zeogrographie. Chaque nouvelle découverte dans l’un des domaines amène une évolu¬ 
tion dans l’autre domaine, évolution destinée à vérifier le bien fondé du système en lui donnant au besoin 
le coup de pouce nécessaire, justifie psr la « preuve > apportée par la conception initiale qui est ainsi, 
alternativement et selon les besoins, déduction ou preuve. 

— Ls seconde est liée ii la connaissance des aptitudes au transport et h l’indigenation. Le con¬ 
flit, en la matière, entre les tensnts des thèses opposées est très violent. Mais il ne semble pas que les 
« anti-transports * aient pu apporter d’arguments décisifs dans un débat dominé par des considérations 
affectives. L’étude de Leston (1957) montre en tous eas combien tout se passait comme si baaueoup 
da répartitions étaient commandées par le jeu dialectique de deux aptitudes, aptitude au transport / 
aptitude i l’indigènation ; ces deux aptitudes pouvant, b leur tour, être b peu près toujours distinguées 
an actives ou passives ou, en d’autres terme», comme traduisant une spécialisation ou au contraire una 
absence de spécialisation. Si la démonstration de Leston est retenue, la dispersion accidentelle des 
espèces » joué un rôle très considérable, même si elle n’est pas le procédé de dispersion le plus impor¬ 
tant. Daus ces conditions, cette méthode de dispersion no peut être écartée à priori et suppose une étude 
attentive des es s observés. 

Vinterprétation des répartitions constatées. 

Les faits biogéographiques — en supposant l’étude phylogénétique eorreelcment menée — se 
traduisant sur la carte par un certain nombre de types de répartition différant entre eux mais se présen- 
tant sous des formes plus ou moins achevées, plus ou moins parfsites. Ce serait une grave erreur de 
méthode que de s’en tenir sux seules expressions graphiques dont l’analyse serait aisée car toutes ont, 
au départ, le même poids. 

Nous examinerons certains cas de répartition discontinue faisant apparaître de possibles rela¬ 
tions faunistiques entre des terres de l’hémisphère austral actuellement largement séparées. Parmi ces 
eas, les uns sont fondés ou pauvent s’appuyer sur des documents paléontologiquos, les autres sont limités 
à la répartition actuelle. Avant de les passer en revue, il eenvient de rappeler les conséquences que 
l’on peut attendre du jeu des hypothèses mobilistes, celles-ci étsnt nécessairement plus rigides — puis¬ 
que constituant toujours un système cohérent — que ne le sont les hypothèses des fixistes faisant 
appel aux mouvements verticaux de l’écorce. 

tes types de distribution demandés par les hypothèses mobilistes. 

Les hypothèses mobilistes supposent qu’au cours du Mésozoïque, une faune propre aux terres 
gondwanicnnes sa soit développée, distincte de eelle du reste du globe. Des affinité» particulières doi¬ 
vent marquer les faunes occupant actuellement les terrea gondwanicnnes et eet affinité» doivant être 
d’autant plus fortes que les terres ont été, par la suite, plut complètement isolées des autres régions 
du globe et protégée» de l’immigration des formes plus récentes. 

D’autre part et selon les hypothèses, la rupture Afrique-Madagascar a précédé la rupture Mada- 
gasear-lndes, en a été concomitante ou lui a fait suite. Mais, dans tout les cas, la séparation entre las 
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trois masses continentales a élé achevée au Jurassique. Les affinités afro-malgaches devraient donc 
être d’importance sensiblement comparable et porter sur des groupes également anciens. 

Peut-ctre faut-il ajouter que la nature même du couvert forestier malgache, l’importanee de la 
plusisilvia, aurait dû favoriser les éléments orientaux au détriment des éléments africains. 

Nous allons essayer d’examiner successivement les deux séries d’exigences en analysant d’abord 
la répartition des formes malgaches à affinités australes, sudamérieaines ou australiennes. Les formes 
à affinités sudafrieaines sont un élément normal du peuplement malgache dans les deux systèmes : 
mobiliste et fixiste, puisque, pour tous deux, Madagascar s’est séparé de l’Afrique du Sud à la fin du 
Mésozoïque, Aussi, dans l’analyse qui suit, nous ne distinguerons pas entre les formes malgaches et 
les formes afro-malgaches. 

A. — Les formes malgaches o affinités australes. 

Nous rangeons ici des formes représentées, en dehors de Madagascar, sur deux au moins des zones 
australes : Amérique du Sud, Afrique du Sud, Australie — Nouvelle Zélande, conservant une appellation 
proposée antérieurement et ne préjugeant pas de l'origine propre des espèces (Paulian 1957, 1961), Il 
apparaît aussitôt que des groupes assez marquants, si peu nombreux, présentent une telle répartition. 

Notons cependant, tout d’abord, l’absence totale de Vertébrés présentant une répartition aus¬ 
trale. La seule exception serait donnée par les Chéiroptères de la famille endémique des Myzopodidae 
apparentée à des formes néotropicales et, sans doute, néozélandaises. Mais l’ordre fournit, du fait de 
sa mobilité, un mauvais matériel zoogéographique. L’absenee de Datraciens ou de Poissons à affinités 
australes semble en particulier remarquable. 

Parmi les Invertébrés, nous pouvons citer : 

Des Crustacés, les Paraslacidae , avec le genre Astacoides à Madagascar et des genres endémiques 
eu Amérique du Sud, en Australie, Tasmanie et Nouvelle Zélande. L’étude des parasites d 'Astacoides 
serait du plus haut intérêt. 

Des Araignées Mygalomorphes, les Calathotarsinae représentées au Chili, à Madagascar et en 
Australie. Nous évoquerons les Archaca à propos des Arthropodes de l’ambre. 

Des Myriapodes, le genre Paralamyctes Poe, connu d’Afrique du Sud, d’Amérique du Sud, de 
Nouvelle Zélande et de Madagascar. Mais dans eette dernière région, le genre est représenté en partie 
par des especes importées, en partie par des cspèees apparemment endémiques. Et la capture, à plusieurs 
reprises, dans des stations d’altitude de l’Andringitra, et uniquement dans ce massif d’aceès difficile, 
au-dessus de 2000 m., d’un autre Chilopode de grande taille d’origine sudafrieaine, Scutigerina weberi 
Silv., nous oblige à être très réservé sur l’endémisme des espèces de eet ordre. 

Des Insectes assez variés : 

Parmi les Diplères, les Edwardsininae, sous-famille de Blépharocérides localisés à l’Amérique du 
Sud, l’Australie et Madagascar et représentant, avec le genre Paulianina Alex, la presque totalité des 
espèces malgaches. La répartition des Tipulides Ctenolimnophila du sous-genre Campbellomyia est identi¬ 
que. Le genre d'Acroceridae Parakelle Sehlinger malgache s’apparente h des genres chiliens et néozélandais. 

Parmi les Orthoptères, les Henicinae qui sont en plus africains. 

Parmi les Hémiptères, le genre Systelloderes Blanch,, d’Afrique, de Madagascar, d’Amérique 
du Sud et de Nouvelle Zélande, 

L’un des eas les plus embarrassants est constitué par la répartition à dominante australe de groupes 
pénétrant très avant dans la zone tropicale nord. Certes les terres ainsi occupées ont souvent fait par¬ 
tie de la Gondwanie (eas des Acavidae) mais étant en continuité avec les terres holarctiques, elles ont 
aussi bien pu servir de voie de passage dans le sens Nord Sud. 

B. — Les formes malgaches à affinités néotropicales. 

Cette catégorie est en apparence relativement importante. Elle comprend des Reptiles, des 
Inseetes et des Myriapodes, les Spirostreptidae, 

Parmi les seconds, nous pouvons citer des Mantides (7ïsma G. T, dont les affinités intéressent 
la biologie comme la morphologie) ; Phasmides Pygirrkynchinae, Ephémeroptères du groupe Euthy - 
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plocia Eaton ; Coléoptères (Homalomorpkus Hust. et AnabaUue Germ., des Curculionidcs, Conopogaster 
Faina., des Cérambycides, Hydraenides primitifs à onze artiefes antennaires, plus terrestres qu’aqua¬ 
tiques k Madagascar) •, Lépidoptères (Pseudocossus Gaede). 

Toutes ces formes étant inconnues k l’état fossile, nous ne pouvons que constater l’existence 
d’une parenté plus ou moins significative. 

Les Reptiles, eux, vont nous apporter une information beaucoup plus riebe grâce aux documents 
paléontologiques. 

Trois groupes malgaches ont d’indiscutables aOinités néo-tropicales sans équivalent ailleurs ; 
les Cbéloniens, les Boidae et les Iguanidae. 

Nous pouvons reprendre ici les observations de Ch. P. Blanc (1971). 

Les Iguanidae ne sont actuellement connus que de Madagascar (2 genres), de Mclnnésie (1 genre 
monotypique) et d’Amérique tropicale (environ 50 genres dont 3 ou 4 aux Galapagos). Les formes mal¬ 
gaches peuvent être rapprochées des formes américaines peu évoluées mais différent profondément 
de ta forme mélanésienne. La famille est connus à l’état fossile do l’Oligocène néarctiquc. Aucun fossila 
n’est connu d’Afrique ni d’Asie. Les Iguanidae malgaches, qui n’ont que des rapports assez èfoignès 
avec les formes du Pacifique, des Galapagos et d’Amérique tropicale, ont des fossiles européens de 
l’Eocène et nord-américains de l’Oligocène. 

Le» deux genres melgachcs de Boidae se rapprochent respectivement da deux genres américains, 
mais avec des traits plus primitifs qu’eux, ce qui en ferait plutôt un rameau parallèle. Un Boidae fo-silo 
est connu du Crétacé supérieur de Madagascar (Madlsoia) ; il est cpparenté k des espèces du Palèocène 
de Patagonie. Un Boidae est connu de l’Eocène supérieur d’Afrique. Les deux Boidae de l’Iis Maurice 
sont très primitifs (plus encore que les Madtsoia) ; ils constituent donc un rameau ancien mais pourraient 
dériver d’une forme marine indépendante. 

Le» affinités néotropicilcs des Chélonicns marquent fea Tortues géantes du genre Tesludo L., 
d’une part, le genre Erymnoehelys de l’autre. Les Tortues géantes sont connues k l’état fossile de l’Eocène 
d’Afrique —et «ans doute de France et de l’Inde — et du Pléistocène k Madagascar et aux Mascareignes. 
Actuellement, le» formes géantes ne survivent plus qu’Ji Aldsbra d’une part, et aux Galapagos de l’autre ; 
leur large extinction dans l’Ouest de l’Océan Indien coïncide avec Farrivée des navigateurs européens 
dam la région. 11 est frappant de constater que les espèces des Seychelles, d’Atdabra et de Madagascar 
appartiennent k un sous-genre encore représenté par une espèce malgache de taille moyenne et connu 
de l’Eocéne du Fayoum, le sous-genre Asterochelys Gray, alors que les espèces éteintes des Mascareignes 
et actuelles des Galapagos appartiennent k un sous-genre CylindraspU Fitz. beaucoup plus évolué. 

La coupure taxonomique entre formes mascareigne» et formes malgaches a ici sa pleins valeur 
et montre bien l’isolement du domaine mascareigne. N’oublions pas cependant, que l’origine plio¬ 
cène des Mascsreignes reporte k une date très tardive l’arrivée ou les errivees - des représentants 
de ce sous-genre k Maurice, Rodriguez et la Réunion et rend encore plus étonnante sa présence aux 
Galapagos. Les affinités néotropieales du genre malgache Erymnoehelys «ont connues depuis longtemps, 
Mais la genre américain Podocnemis, auquel on la rattache, est connu du Crétacé Supérieur d’Amérique 
du Nord, du Crétacé Supérieur récent de l’Amérique du Sud, de t’Eocène au Pléistocène en Afrique 
et de l’Eoeèna en Asie méridionale. 

Les Dinosauriens nous apportent aussi un cas de parenté néotropicale avec Laplatosauru a (Tito- 
nosaurus) madgaecariensis Dcp. du Crétacé Supérieur, proche d’une forme du Turonien-Sénonien 
de Pategonie. Mais d’autres formes du même groupe sont apparentées k de» cléments africains, européens 
ou nord-américains. Banuaurue besairiei Piv, du Permien Supérieur malgache, proche d’Owenelta 
Broom d’Afriqua du Sud et avec des parents en Europe et en Amérique du Nord ; Hovasaurus Piv. 
proche de Tangaeaurus Haughton i la même époque, bien que plus adapté k la vie aquatique. 

C. — Lee formes malgaches à affinités australe* néoülandaises. 

Ces formes sont peu nombreuses j si les Arckaeidae sont laissées de côté (c’est k dire si le genre 
Mecysmauchenius de Patagonie appartient bien k la même familfe que les Archaea), on na peut guère 
retenir ici que quelques groupes, 


Source : MNHN, Paris 


PEUPLEMENT ANIMAL ET TRANSLATIONS CONTINENTALES 


63 


Parmi les Opilions, la sous-famille des Triaenobuninae dont les deux espèces malgaches n’ont 
d’affinités qu'austral o-néozélandaises. 

Parmi les Insectes, le genre de Jasside Paulianiana Evans du haut Ankaratra, n’a d’aflinités 
connues qu’avec un genre néozélandais. Les Thysanoures du genre Campodcüa Silv. sont connus d’Aus¬ 
tralie et de Madagascar. 

Un genre de Coléoptères Curculionides malgache, Piazocaulus Fairm. n’a d’affinitès qu’avec 
les Leptosides australiens. 

Les Plècoptères malgaches appartiennent tous aux Protonemourinae à étroites affinités sud- 
africaines et australo-néozélandaises. 11 s’agit là, comme pour les Triaenobuninae, d’un groupe réelle¬ 
ment primitif. 


D. — Les formes bipolaires. 

L’étude de la répartition des formes australes amène inévitablement à se pencher sur les répar¬ 
titions bipolaires. De très nombreuses formes, en effet, ont actuellement une répartition australe tout 
en possédant quelques éléments dans l’hémisphère nord. 

Nous pouvons citer ici : 

Le Trichoptère Paulianodes Ross, endémique malgache, allié à des genres chiliens et holarctiques. 
Les Mégaloptères Protosialis v.d. Weele, malgache, sudafricain et mexicain et Madachauliodes Paul, 
aux parentés sudafricaines et angariennes. Les Coléoptères Tenebrionidae Adeliini largement australo- 
néozélandais, retrouvés à Madagascar et dans l’hémisphère Nord. Les Coléoptères Pythidae, Ocdeme- 
ridae et Serropalpidae en fourniraient d’autres exemples. Le genre Austroniphargus Monod, des Amphi- 
podes a cette répartition. 

Dans cette catégorie, nous avions cité en 1961 les Opilions. La répartition des Triaenonychinae 
est très significative. Plus de 50 % des espèces malgaches appartiennent à cette sous-faraille et se 
repartissent en 12 genres. 25 genres sont connus d’Australie, de Tasmanie et de Nouvelle Zélande, avec 
une espèce de l’Ile Crozct ; 3 genres sont connus du Chili et de l’Ouest de l’Amérique du Nord ; 1 genre 
enfin est sudafricain. 

Mais l’analyse des formes bipolaires n’a son plein sens que si nous n’oublions pas le cas de groupes 
et de genres nettement holarctiques mais possédant quelques espèces australes : ainsi les Tricboptères 
du genre Wormaldia M’Lachl. 

Elle suppose aussi que nous pensions aux enseignements apportés par la faune de l’ambre de 
la Baltique. 

Les fossiles oligocènes ont été relativement bien étudiés. Parmi les milliers d’espèces d’Arthro¬ 
podes reconnues, certaines présentent une répartition actuelle totalement imprévue, localisée aux terres 
australes ou surtout représentée sur ces terres. 

Nous pouvons citer : 

Parmi les Ichneumonoidea, les Megalyridae connus par un genre de l’ambre, 2 genres monospé¬ 
cifiques en Afrique du Sud dont l’un (Dinapsis Waterst.) a 5 espèces à Madagascar, et un genre de 2 
espèces en Insulindc. 

Parmi les Rhynchophores de l’ambre, A pion (Aspidapion) khnzoriani Zherichin est sans parents 
paléarctiques mais est proche de A. pamanzianum Bég. Bill, de la région malgache. Les autres espèces 
décrites ne montrent pas d’affinités avec la région éthiopienne, mais sont apparentées aux formes aus¬ 
traliennes (Carsuccinicus Voss, Anchorthorrhinus Voss) et aux formes de Naupaclini néo-tropicaux, 
ainsi qu’à des formes orientales et holarctiques. 

Le Pausside de l’ambre montre seulement l’existence en Europe d’un représentant d’une faune 
tropicale qui ne survit plus, au nord de la Méditerranée, que dans des stations thermophiles localisées. 

Enfin, YArchaea de l’ambre appartient à une famille très spécialisée qui n’est représentée actuelle¬ 
ment qu’à Madagascar (7 espèces d ’Archaea), en Afrique du Sud (1 espèce retrouvée à Madagascar), 
en Australie (3 espèces en 2 genres dont le genre Archaea) et en Nouvelle Zélande (6 espèces en 3 genres 
dont le genre australien Pararchaea). Un genre de l’extrcme Sud de l’Amérique du Sud appartiendrait peut 
être à la même famille mais diffère profondément des Archaea. 
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Il faut enfin reppeler l’existence des Chiasognathinae , Lucanides actuellement ncotropicaux, 
mais ovec des perents australiens et sudnfricains connus, eux aussi, per une espèce de l’ambre de la 
Baltique. 

E. — Essai d'interprétation des répartitions de type austral. 

Nous venons de passer en revue les éléments 4 répartition typiquement australe. Il apparaît 
aussitôt que ees éléments sont relativement fort peu nombreux. Ils sont en particulier infiniment moins 
nombreux que ne le sont les èlcmente proprement éthiopiens. 

Il n’y aurait lé rien que d'assez normal puisque, d’une pert les apports accidentels qui ont suivi 
l'isolement mésozoïque définitif de Midagascar, ont été normalement surtout d’origina éthiopienne 
du fait de la proximité dans l'espace. D'autre part, seule l'Afrique méridionale et à un moindre degré 
l'Inde, auraient été en contact direct avec Madagascar. Si le faune gondwanienne n’était pae homogène 
— et pourquoi l’aurait-elle été de feçon absolue alors que le peuplement actuel des zones ex-gond- 
wanicnnce ne l’est pas — Madagascar a dû recevoir plus d'éléments d'origine sudafricaine que des autres 
parties de la Gondwenie et c’est ce que R. Jeanne! essaye d’expliquer avec la création d’une Sudnmadie. 

Mais 1» critique va beaucoup plus loin. Nous savons que l’introduction do nouveaux éléments 
faunistiques dans une faune de type commentai se heurte à de sérieuses difficultés. Los oxemplcs de 
l’Amérique du Sud, avec les mouvements de l’isthme panaméen, et de l’Australie, avec le» jeux verti¬ 
caux de la plate-forme des lies de la Sonde, montrent essez qu’une faune, même ancienne, résiste h 
des introductions d’origine étrangère. Nous savons que, passé le Campanien, les liaisons de Madagascar 
avec l’Afrique ont été préeaires au point de ne permettre le passage que de très rares Mammifères, 
sans doute à de longs intervalles de temps. 

On peut citer lee Nesomyinae, les Viverridae {sauf Viverricuia d'apport récent), les Insectivores 
peut-être dès le Miocène 1 peut-être même plus tût ; les Lémuriens vers l’Eocène ou l’Oligocène (époque 
où les Adapidae vivaient en Europe, en Patagonie et au Wyoming et les Daubsntoniidae en Europe 
et en Amérique du Nord. L'Hippopotame de Leroerle et le Crocodile nilotique probablement au Pléis- 
tocène. Le Potamockoerus sans doute avec les premiers nevigatcurs africains ou au Pléistocène. De» 
groupes entiers qui auraient pourtant trouvé des milieux hospitaliers : Ongulés, Insectivores, Rongeurs, 
Canidés, Félidés, etc,, comme les Bufonidés parmi les Batraciens, et tant d’autres parmi les Reptiles, 
n’ont pas réussi à s’établir et à se maintenir. 

Qu'observons nous en fait ? 

Que les éléments dits austraux, apparaissent sporadiquement ici ou 14. Qu’ils peuvent parfois, 
par le jeu d’une spéciation active, faire illusion sur leur importance ( Archaea, Triaenonychinat, Edward- 
sininae, Plécoptères) ; mais que celle-ci, comparée à le faune du milieu occupé ou 4 l'ensemble du groupe 
roalgeehe considéré, est toujours négligeable. 

D'un immense intérêt zoologique, certes, ces éléments à affinités gondwaniennes, qui devraient 
merquer de leur cachet la faune malgache, occuper de façon dominante au moins certains milieux, 
ne représentent que des exceptions, que des spécimens de musée. Ils ne donnent aucunement son carac¬ 
tère h la faune, contrairement 4 ce qui est le eas en Australie, en Nouvelle Zélande ou même au Chili ; 
ils ne la marquent même pas autent qu’ils ne le font en Amérique tropicale. Dans aucun milieu, même 
dans les stations typiquement favorables à la survie d'espèces relictes : boute» montagnes, grotte», 
sol, zones désertiques, nous ne trouvons aucun peuplement nettement influencé par des élémente gond- 
iraniens. Lorsque nous croyons constater une telle influence, les formes considérées comme telles ont, 
actuellement, une large distribution tropicale et rien ne permet d’affirmer qu’elles sont réellement gond¬ 
waniennes. 


1. Ls découverte on 1957 d'un GeogaU (G. aletria) dansl» Miocène inférieur du Kenya et le fait que cott» espèce 
•ait progressive par rapport à l'opère rcsjgaoh» G. aurita nou» donne are dite possible d'srrivte. Le groupe est oonnu 
de l'Êoeéne et du Miocfn» de» ÉteU-Uuie »t du Néojéne intérieur d» Petagonie. De mSme l'ejtleteuc* dons l'Acfuitanien 
français d'uno forme ancestrale du Cryptoproet» malfeohe, et d'un Aelurietu oonnu du Plétrtoclne maljaohe, fournissent 
un indice. Iris ténu, il eet vrai. 
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Ce qui vaut pour les divers milieux vaut, de la même manière, pour les divers groupes. Les élé¬ 
ments austraux apparaissent toujours comme des éléments isolés, accidentels, au milieu d’un ensemble 
plus largement pantropical, ou à répartition bipolaire. 

Ainsi, les Para&tacidae sont accompagnés de Crabes d’eau douce, A'Atyidae et de Palaenwnidae 
mais pas de Phrealoicidae, Ainsi parmi les Scarabaeoidea, les Bclohininar évoquent des formes primitives 
sudainéricaines, mais dans la même région, la super-famille renferme des éléments à affinités strictement 
sudafricaines (Neomnematium), et des cléments propres aux zones sèches de l’Ancien et dn Nouveau 
Monde mais absents d’Australie. Parmi les découvertes récentes dans ce groupe, citons (R, Petrovitz 
in litt . 11 nov. 1971) la capture dans la zone subdésertique malgache d’uue espèce nouvelle et très 
spéciale de Glaresis. 11 s’agit là d’un genre érémique connu d’Amérique méridionale et du Sud des U.S.A., 
d’Afrique du Sud-Ouest, de la zone désertique saharo-sindiqiie. 

Les deux seules exceptions pouvant nous retenir tiennent aux Plècoptères et aux Triaenony- 
chinae. Mais nous avons signalé que les seconds présentaient une distribution bipolaire, ce qui leur 
enlève toute valeur démonstrath e. Par contre, l’apparition d’un Tipulidc isolé, on d’un Jassidc parmi 
des centaines d’autres, de 2 ou 3 Cureulionides parmi des milliers, ne. parviennent pas à donner à cette 
faune un caractère gondwanicn. 

N’est-il pas paradoxal de constater que des groupes d’origine éthiopienne, mais sans caractère 
austral, parvenus à Madagascar par voie accidentelle, y nul fait preuve d’une très active diversification 
donnant naissance à des dizaines de genres, à des dizaines, voire des centaines d’espèces, ont donc 
trouvé un milieu très largement déséquilibre, offrant aux nouveaux arrivants des niches écologiques 
inhabitées. Or, les éléments de la faune qui devaient, au Mésozoïque, constituer une faune équilibrée 
et qui occupaient tous les milieux naturels puisque leurs « survivants * se trouvent en altitude ou en 
plaine, en eaux stagnantes ou courantes, en pluvisilva comme en foret claire et dans le busli subaride, 
n’ont montre qu’une différenciation négligeable. 

Les seuls groupes à tendance australe à avoir montré uue intense spéciation, les Canthonina, 
fournissent un excellent exemple en la matière. En Amérique tropicale et du Sud, ils connaissent un véri¬ 
table foisonnement de genres et d’especes, mais il convient de remarquer que comme les Phanaeina et les 
Pinotina, ils sont à peine représentés au Chili. Leur répartition s’étend largement sur l’Amérique du Nord. 

En Australie, tandis que les Coplodaclylina remplacent les Pinotina, les Canthonina constituent 
un élément, à la fois diversifié par le nombre des espèces et présentant d’étonuantes adaptations mor¬ 
phologiques. L’importance quantitative reste néanmoins assez faible. 

En Afrique, la sous-tribu est à peine représentée par quelques espèces d’Afrique Orientale, 
appartenant à des genres ou des groupes orientaux. 

En Insulinde et en Inde, elle est représentée par un petit nombre de genres peu diversifiés. 

A Madagascar, la sous-tribu connaît une expansion qui n’est comparable quantitativement 
qu’à celle constatée en Amérique tropicale. Si certaines des formes malgaches se rattachent à des types 
afro-orientaux, d’autres sont endémiques et hautement spécialistes. Mais cette expansion s accompagne 
d’une diversification qui reste très inférieure à celle qui est constatée en Australie ; elle s exerce à un 
niveau nettement plus élémentaire. 

L’analyse de la signification des répartitions constatées au regard des hypothèses mobilistes 
suppose que soient évoqués trois problèmes particuliers : 

1. Importance comparée des affinités africaines et orientales pour la faune malgache. 

11 est très difficile d’établir une comparaison quantitativement significative entre les éléments 
faunistiques malgaches d’origine mésozoïque d’affinités orientales et ceux d’affinités éthiopiennes. 
Très difficile parce que cela suppose la connaissance précise de l’origine mésozoïque des groupes con¬ 
sidérés d’une part; parce que d’autre part, cela oblige à distinguer entre groupes actuellement éthio¬ 
piens ou orientaux mais qui ont occupé l’ensemble de l’espace indo-africain à un moment de leur his¬ 
toire, et groupes réellement liés à l’une ou l’autre des deux régions comparées. Or l’information paléon- 
tologiqne est très incomplète. Aussi, malgré tous nos efforts, l’analyse ci-dessous rcste-t-elle à la fois 
très subjective et très approximative. 

H 56* 013 6 5 
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Nous ne passerons en revue ici que quelques uns des groupes zoologiques, les seuls pour lesquels 
l’étude relativement récente des (aunes voisines et l'étude de la (aune malgache, permettent d’orienter 
les choix. 

Parmi le» Myriapodes, les Chilopodcs, les Pénicillates montrent des affinités éthiopiennes bien 
plus nettes que les affinités orientales. 

11 en v» de même pour les Isopodes terrestres, pour les Opilions, les Aranèides, les Scorpions, 
les Uropyges, les Amblypygrs. 

Parmi les Insectes, les affinités orientales «ont marquées chez les Pkasmiâae et les Orthopté- 
rotde» mais, même dans ces groupes, les affinités éthiopiennes restent plus nombreuses que les affinités 
orientales. 

Parmi les Coléoptères, les affinités orientales sont exceptionclles. Elles ne sc rencontrent que de 
façon ponctuelle, surtout chez le» Eleteride» et les Carabiques. Elles paraissent un peu plus marquées 
chez les Psélapbides et les Scydménides, mais les recherches récentes en Afrique ont multiplié, dans 
ces groupes, les découvertes de formes considérées jusqu’ici comme h affinités orientales. Les déplace¬ 
ments de la zone de grande forêt équatoriele sur le continent africain au cours du tertiaire, opposée 
h l’apparente permanence de la même formation sur l’insulinde, peut expliquer le réduction de l’impor¬ 
tance relative de l’élément dit oriental en Afrique, cet élément étant lergement localisé à la pluvisilvu. 
Le fort développement de cette formation h Madagascar favorise l’existence de Iormes relevant de cette 
écologie sur la Grande lie. 

D'autre part, et nous l’avons indiqué plus haut, le caractère particulier de beaucoup de répar¬ 
titions dites lémuricnnes qui couvrent les Msscareignes, interdit d’y voir des éléments initialement 
indo-malgaches. Le présence sur les Mascareignes montre en effet l’eptitude li d’amples transporta 
s’inscrivant depuis le Pliocène et ne permet pas de parler de distribution mésozoïque. 

Seuls les Batraciens semblent présenter des affinités résolument orientales h Madagascar. Mais 
le renouvellement de la faune éthiopienne h partir de lignées récentes (Bufonidés, etc.) moine marqué 
pour la faune orientale, limite la portée de ces effinités. On peut noter que les Dyscophinae sont ainsi 
indo-malgeelles, comme l’est l’important genre Bhacophorus. Les affinités éthiopiennes restent cepen¬ 
dant dominantes avec deux genres de Rhacophorides. 

Derlington a déjà insisté h la fois sur la valeur et les limites d’utilisation de la répartition des 
Betracien». Les Brevicipilidae nous en donnent un bon exemple. Des deux sous-familles malgaches, 
l’une, Cophylinat avec 8 genres et 21 espèces, montre une spéciation explosive ; l’autre, Dyecaphinae se 
retrouve en lnsulinde et en Chine Méridionale. Mois le* Melanobatrachinae de la même femilte sont loca¬ 
lisés dans les montagnes du Tangnnyika et dans celtes des état* méridionaux du Travancore et de Cochin 
aux Indes. L’absence de Melanobatrachinae k Madagascar, qui a reçu de très ancien Brevicipilidae 
cependant, semble exclure une communication directe entre Inde, Medagascar et Afrique. 

Finalement, rien ne permet, dans la faune, de considérer comme plausible le maintien do liaisons 
indo-malgaches, après la rupture des liaisons afro-malgaches. Tout, au contraire, semble s’y opposer. 

2. Le» lacune» « gondwaniennec > delà faune malgache. 

Les rare» documents, en grande partie encore inédits, sur l’entomofaune permienne malgache 
permettent tout au plus de reconnaître l’existence à cette époque de formes géantes sans parenté évi¬ 
dente avec les formes permiennes de l’hémisphère nord. L’absence de documents exploitables au cours 
du Secondaire ne nous apporte aucune information. 

Bien que la faune melgaehe actuelle soit, malgré tout, encore imparfaitement connue, il semble 
bien que les groupes les plus typiquement gondweniens ■, Péripate», Phréitoïetdes «oient ebsents de 
Madagascar comme le sont les Lucenides Chiasognathines, les Bolbocera», les Hepialidae et tant d’sutrea. 

Tout aussi remarquable est l’absence de Betreeiens Pipidae connus d’Afrique et d’Amérique 
du Sud, celle des Dipneustes parmi le» Poissons d’eau douce. Cette dernière absence est d’autant plus 
remarquable que l’ordre remonte eu Dévonien moyen, est connu en Australie depuis la Crétacé supé¬ 
rieur, en Afrique «t en Amérique du Sud de l’Oligocène et du Miocène. 

Nous avons (1961) présenté le répartition gondwanienne discontinue de nombreuses formes. 
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On voudrait insister ici sur le fait que les lacunes malgaches de la faune gondwanienne sont d’autant 
plus remarquables : 

— que la faune malgache est conservatrice ; 

— que l’isolement malgache très ancien l’a maintenue relativement à l’abri d’invasions de 
formes progressives ; 

— que l’extrême variété des habitats existants et le caractère relativement limité des fluctua¬ 
tions climatiques offraient un choix de stations et de niches écologiques suffisants pour la survie de 
tous les groupes. 

11 est donc très tentant de penser que les lacunes signalées marquent l’absence de communica¬ 
tions directes entre les terres dites gondwanicunes et Madagascar depuis la mise en place des groupes 
considérés. 

3. — Le problème des liaisons entre Madagascar et les Seychelles. 

La plupart des hypothèses mobilistes rattachent les Seychelles à Madagascar et considèrent 
que l’isolement des Seychelles a suivi, et non précédé, la séparation d’avec l’Afrique et l’Inde. La faune 
très réduite des Seychelles en reud l’analyse malaisée. 

Ce sont sans doute les Batraciens, malgré leur faible développement, qui nous donnent les meil¬ 
leurs indices. En effet, les Seychelles abritent G espèces d 'Hypogeophis représentant les Caeciliidae, 
famille absente à Madagascar mais bien représentée tant en Afrique (sauf en Afrique Centrale) qu’en 
Asie tropicale. 11 y vit également une sous-famille des Sooglossinae, endémique, appartenant à la famille 
des Pelobatidae, holarctîque (peu répandue en Asie, absente de l’Inde, et orientale, mais absente de 
Madagascar et d’Afrique). Les plus anciens fossiles de PelobcUinae sont connus de Mongolie et d’Amérique 
du Nord à l’Oligocène. 

Les groupes proprement malgaches manquent aux Seychelles au point qu’aucun des genres 
d’insectes endémiques de Madagascar ne se retrouve, seinble-t-ii, aux Seychelles. Les endémiques 
scychcllois n’ont aucune affinité avec les formes malgaches. Cela suffirait à établir une séparation totale, 
ou du moins extrêmement ancienne entre les Seychelles et Madagascar et semble exclure que les deux 
territoires aient formé un ensemble avec l’Afrique et l’Inde au Mésozoïque. 


IV. — CONCLUSION 

De ce qui précède, il est fort malaisé de dégager des conclusions assurées de rencontrer un accord 
unanime. 

Deux cléments viennent en eiïet limiter la portée des observations faites : 

a) tout d’abord la différence d’échelle entre le» deux phénomènes que l’on veut rapprocher : 
les mouvements à grande échelle des masses continentales, d’une part, les particularités du peuple¬ 
ment animal de la Terre de l’autre. Si une hypothèse fondamentale de la Zoogéographie classique 
est que le peuplement animal actuel nous permet de retracer les frontières anciennes des mers et des 
masses continentales, si des zoologistes ou des botanistes comme R. Jeannel ou Croizat, ont exploité 
cette hypothèse jusqu’à ses plus extrêmes limites, des géologues comme Furon et des zoologistes comme 
J. Millot, ont montré combien la méthode était dangereuse et combien elle ignorait délibérément les 
vicissitudes complexes et souvent mal connues, et même inconnaissables, tant de l’écorce terrestre 
que de la vie des lignées animales. 

Le souci d’appliquer le principe d’économie, dont il n’est pas certain pour autant qu’il soit tou¬ 
jours absolu, quoiqu’on puisse déduire de l’approche philosophique de J. Monod, nous impose de con¬ 
server sans cesse présent à l’esprit cette distance d’échelle entre les deux phénomènes rapprochés. 

Rien, dans ce domaine, n’est plus grave que le raisonnement circulaire : 

Tel groupe A a telle répartition qui s’explique, au mieux, par telle hypothèse paléogéographique. 
Cette hypothèse paléogéographique rend bien compte de la répartition du groupe B. La répartition 
du groupe B prouve donc que la répartition du groupe A a bien été déterminée par l’interprétation 
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palcogéographjque retenue au départ comme explication possible de cette répartition. Donc l’hypo¬ 
thèse est une certitude. 

b) l’absence de toute certitude théorique h la base des systèmes explicatifs. Les récentes et 
multiples variations des géophysiciens sur le thème fondamental de la dérive montrent aseez que 
l’on est lh dans le domaine des hypothèses enrichissantes, mais que toute certitude est exclue. 

L’enrichissement apporté aux recherches zoologiques par la thèse ninbiliste est indiscutahle, 
ne serait-ce que par l’élan donné aux recherches dans les zones tropicales et australes (citons parmi 
ces efforts collectifs ceux de Gressitt et do ses collaborateurs dans le Pacifique, ceux de Delamare Debout- 
teville et Reppoport en Amérique Australe, ceux de J. Millot et de ses collaborateurs dans la région 
malgache] et par le renouveau des études taxonomiques entomologiqucs auxquelles s’attachent les 
noms de E. Jeanne) et de Brandin. 

Cet enrichissement montre la fécondité de la thèse, même si elle n’établit pas sa validité. 

Un bon exemple de l’incertitude théorique dans laquelle nous nous trouvons, nous est donné 
par l’analyse du peuplement des lies. 

La théorie classique oppose : 

— les îles continentales, fragments détachés d’une masse continentale importante et possédant 
au départ une faune équilibrée riche et variée. Le jeu de In dérive génétique et de l’isolement a abouti 
h donner à ces lies une faune très diversifiée, dans laquelle subsistent des reliques archaïques disparues 
des terres d’origine, 

— les tles océaniques, isnlces depuis leur apparition, recevant leur faune h le suite d’introduc¬ 
tions accidentelles et offrant des typee de peuplement pauvre, déséquilibré et peu varié, dans lequel 
les éléments archaïques n’apparaissent pas. 

L. Brundin défend encore cette conception en critiquant la théorie du fondateur et en affirmant 
que le rôle majeur dans la formation des espèces est joué par la nipture d’une aire géographique con¬ 
tinue et non par l’introduction accidentelle dane un nouveau milieu. 

Il nous scmhle que l’étude des divers domaines insulaires amène b des vues très différentes. 
Et tout d'abord, des lies océaniques (n’ayant jameis été liées è des masses continentales) telles les 
Canaries Occidentales ou les Mascareignes ont, de fait, une faune riche, variée et comportant des élé¬ 
ments archaïques indiscutables. Que cette faune soit, ou non, équilibrée, est difficile h dire caria notion 
d’équilibre suppose une étude approfondie des écosystèmes. 

Mais surtout, l’évolution du peuplement, selon qu’il se trouve sur une lie continentale ou sur 
une De océanique est profondément différente des schémas généralement proposés. 

Dans une Ile continentale, l’échantillon de faune isolé présente au départ variété et richesse, 
Mais le nombre plus limité de milieux disponibles, l’impossibilité d’un renouvellement appréciable 
du stock génétique ou d’una réponse h des variations climatiques par des déplacements fauniques de 
grande amplitude, soumettent cet échantillon h une pression de sélection naturelle supérieure h celle 
d’un milieu continental de même étendue. Et 1a faune connaîtra un appauvrissement progressif et con¬ 
tinu (hien que marqué parfois de crises hrutales) ne laissant subsister que les formes les mieux adaptées 
i chaque milieu. 

Dans une Ile océanique, le peuplement part d’une place vide qui reçoit un nomhre limité d’intro¬ 
ductions accidentelles. La faune se développant au départ avec une pression de sélection faihle, l’île 
voit apparaître, et se conserver temporairement, un très grand nomhrr de mutations nouvelles qui, 
dans les faunes continentales, sont rapidement suhmergées lorsqu’elles ne sont pas éliminées par la 
sélection naturelle (c’est le cas de l’aptérisme insulaire p.e.). Ces mutations s’accompagnent d’une occu¬ 
pation de milieux inattendus qui, k «on tour, autorise 1a survit de formes inadaptées au milieu initial. 
Cette occupation de niches vides offre à la dérive génétique la possibilité d’exploiter des isolate inattendus 
et favorise la spéciation. 

D’autre part, la survie d’éléments introduits accidentellement peut favorieer des lignées éteintes 
dans les zones continentales et l’apparition de reliques archaïques. Per la suite, les divers milieux étant 
occupés, I* sélection naturelle ae renforce et élimine progressivement la plus grand nombre de formes 
apparues, ne laissant subsister — seuls survivants isolés et spécialisés d’un peuplement beaucoup 
plus homogène — que les formes Ici mieux adaptées à chaque milieu. Rien n’empêche donc qu’k plu- 
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sieurs phases de l’évolution historique, la composition de faunes insulaires d’origines opposées ne passe 
par les mêmes stades d’évolution. Rien ne permettra alors de fixer avec certitude l’origine de ces faunes, 
sauf des études de détail portant sur l’évolution de lignées particulières et sur leur comportement, 
ainsi que sur les écosystèmes eux-mêmes et sur la composition taxonomique de leurs faunes parti¬ 
culières. 
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DISCUSSION 

Intervention, du Professeur R. Hoffstetter. 


Je félicite M. Paulian pour l’objectivité et la prudence de son exposé. Le problème de l’ouverture de 
l’Océan Indien est complexe et n’a pas encore reçu l’accord des spécialistes, malgré de nombreux travaux dont 
ceux de McElhinny, McKenzie, et Sclater. De grosses divergences subsistent entre les cartes paléogéographiques 
proposées par les géophysiciens et les indications paléontologiques concernant les faunes terrestres. Et Mada¬ 
gascar, tout particulièrement, pose une série d'énigmes. L’absence totale de Thêraspides (Reptiles mammaliens) 
dans son Permo-Trias n’est guère compatible avec l’étroite inclusion de Madagascar dans un superoontinent 
gondwanien encore indivis (voir cartes de Dietz & llolden 1970 et, dans ce colloque, la fig. 5 de la communi¬ 
cation de Colbert). L’histoire de la faune actuelle est dilTicilement compréhensible, les ascendants de celle-ci 
n’étant pratiquement pas connus avant le Pléistocène. On connaît les problèmes posés par les tguanidés et 
les « Boïnés », dont les répartitions géographiques, bien que presque identiques, ne peuvent cependant relever 
d’une même explication (en effet, si les Iguanidéa apparaissent primitifs par rapport aux Agamidés, au contraire 
les « Boïnés » sont évidemment dérivés de Pythonînés). La localisation des Bolyérinés aux Mascareignes est 
particulièrement étrange si, comme le précise M. Paulian, ces îles sont de formation récente. Parmi les Insec¬ 
tivores, les Zalambdodontes de Madagascar, d’Afrique et des Antilles ont donné lieu à bien des hypothèses 
interprétatives (voir McDowcll, Van Valen et Thenius, parmi les travaux récents) : le débat ne pourra être 
repris avec fruits qu’après la découverte de fossiles permettant de savoir, dans les divers cas, si la zalambdo- 
dontie est un état primitif ou une simplification secondaire. Le Cryptoprocte restera lui aussi objet de discussion 
tant qu'on ne connaîtra pas ses ancêtres. Enfin, nous ne savons pas encore quand, d’oii, et à quel* grade » 
sont arrivés les Lémuriens malgaches, dont on connaît de proches parents (Adapidés incl. Notharctinés) dans 
l’Eocène de la Laurasie, tandis que l’Afrique (depuis le Miocène) n’a encore livré que des Lorisidés (également 
présents dans la faune sud-asiatique actuelle) dont la structure otique particulière indique une séparation très 
ancienne à partir du tronc commun des Lémuriformes. 


Source : MNHN, Paris 


72 


DANIEL 1. AXRLHOD 


PLATE TECTONICS AND PROBLEMS OF ANGIOSPERM HISTORY 


Daniel I. Axkluod 

Department of Botany, Univertity of California, Davir, Calif, 


Sutnmary. — THia review of currcnt ideia regarding the influence uf plate tectonica on angioaperm 
hiatory leado to the following conclurions. 

1. Tbe primary angioaperm distribution pattern» (tropical ; tropical and extratropical ; tropical and 
boréal ; tropical and auatral), were eatablishrd by the Cretaeeou» when 3 major land areoa, Lturosia, West 
Gondwan» and East Gondwana were in proximitv. Subséquent changes in distribution and évolution reflect 
the breakup of tbese lande by oceanfloor aprrading. 

2. Prêtent discontinuout patterna acroe» tha tropics resulted from the isolation of taxa by oeean-floor 
apreading, and the ebmisation of aome in local régions (e.g. Nypa in America). 

Diicontinuitiet between the Fuegan and Tasman régions drvcloped after Eocene tiim? as Antarctica 
wat rafted into polar latitudes, and as increasing cold and winter dtrknrss climinated taxa thcrc that earlier 
had linked ail auatral temporale lantia 

The tamperate formes of Holarctica were iiolated by spreading cold and droughl during Neogene time, 
brougbt on in large mcosure by the nortward movemeut of land mettes, continental rotation and cloting the 
arctic basin, and élévation of major cordileraa. 

Links between the scleropbyllous végétation of California and the Méditerranéen rogion via the aouth- 
weatern United State», northern Mexico, the Appaltchiana, Canary Islande, and islands now subtea, ara Pale- 
ogene ebiefly, but tome may be late Cretaceous, 

3. Diverse factors account for changea in diversity of the aurviving relict forests of tbe -widespread Ter- 
tiary Geoflorss. The New Zealand rainforest il richer tban that of Chile hecause the former was rafted to a 
mild cquabla climatc, was enriched by immigrnnti from the north via volcanic archipelagos and now-sunken 
tialic landt (Lord Howc Rite, Norfolk Ridge, etc.), and was removed frum the eold and drought thtt reitricted 
the area of tbe Chjlean forest, climinated iriatiy taxa there, and prevented its further enrichment from the 

The endemic flora of the Australinn dry région is much nchcr than thot of India even though the latter 
waa isolated longer, Auitralia wos ttolated following the Eocene and received few immigrants aa it entered the 
dry tropics. By contrast, India wat well forested into the Miocène when it joined the Aaian plate. Aridity 
then increoted, equability waa lowered, and itt western half wos invaded by a semiarid to arid flora that bad 
already evolved over touthwestern A ait. 

Fuaion of Asion and Aottralian platea rcaulted in increated diveraity throughout the région from south- 
aaet Âii» to Amtralaiin, not only over the lowlanda but in temperate montane zonet as well, and especially 
in the east—in New Gujnea and bordering régions. 

Complex plate motions during the Inter Cenozoic rcaulted in volcaniom that built a bridge between North 
and South America for the firit time «ince the pre-Cretaceou». Tbia resulted in incrcascd diversity over Meeo- 
imerica, notsbly soutb ol Mexico whare austral temperate taxa as well as otherwiie typically South Ameriean 
tropical families now oecur. Relatively few North Amcricnn temperate alliancrt appear to hâve penetrated 
aoutbward (e.g. ri/nus, Quercus). 

During the Cenozoie Lanrasia moved north and rotated to cloae the arctic basin, bringing eolder and 
dricr cUmates to continental areas. The mixed metopbytic forait of central China, thielded by mountaim from 
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ontbreak* of cold Siberian air masses, has preserved many Tertiary relicts and is the richest surviving îorest 
°f tlie Àrcto-Tertiary Gcoflora. The related forest in Japan bas fcw reliefs and is less diverse because it was 
more aiïected by cold during the Cenozoic. The lowcr diversity of the Appalachian forests rcflecU the vieis- 
situdes of nearby glacial climates that eliminated many broadleafed evergreens and deciduous liardwoods that 
were there in the Tertiary. The deciduous forests of southwestern Eurasia show decrcased diversity in res- 
ponse to lowcred equability from the Black Sea région (Caucasus ; northern Turkey) to tlie lower Elbruz Mouu- 
tains bordering tho Caspian. 


Plate tcctonics provides insight into many prohlcms of biogeography. Equally important, 
it also clarifies the guiding rôle that environment has had in évolution by providing a better basis 
for understanding the pbysical factors that hâve affected changes in diversity and coiitrolled épisodes 
of extinction and replacement. Prior to outlining some examples of these relations, as illustrated by 
angiosperms during Crctaceous and latcr times, the nature of plate tectonic theory is summarized 
first. 


PLATE TECTON1CS 

The earth's crust is composed of a small number of rigid plates that are ail moving with respect 
to one another, some at rates as high as 10 cm per year. Authorities recognizc 6 major plates today, 
and some hâve also identified several subplates as well ; in Mesozoic time plates were less numerous 
than at présent. Plates are from 50-100 km thick, they include both océan basins and continents, 
and they are gcnerally aseismic except at their boundaries where the moving plates jostle one another 
and rcsult intense earthquake activity and volcanism. 

Different types of movement occur at plate boundaries. First, as major rifting commences, 
lavas well up and solidify. Since this new crust formed by the outpouring basaltic lavas is added to 
the plate on each aide of the rift, they inove apart by latéral growth. As a resuit, continents, older 
sea floor, and oceanic islands are rafted to new positions. Second, moving plates are thrust back into 
the mantle along subduction zones al the site of océan trenches (e.g. Chilean trench, Tonga-Kennadec 
trench) whicli usually are marked by island arcs typified by active volcanos (Kurile ls., East lndies). 
If a moving plate carries a continent to a subduction zone it may meet another continent and be thrust 
under it (India-Asia), elevating major mountain Systems. Third, two plates may slide past one an¬ 
other without major plate modification, with the zone of movement being marked by a major transform 
fault (Alpine fault, NewZealand). 

The sequence mav start with the development ol a great rupture within a continent, as in the 
présent rift vallcys ol Africa, or between Africa-South America in the early Cretaceous along a line 
we now recognizc as the mid-Atlantic Ridgo. Since new océan floor is continually formed at the 
rupture which develops into a mid-ocean rise, it follows that the présent océan floor is not very old; 
nearly half of it is of Tertiary âge. As the lavas well up they corne under the influence of the earth’s 
magnetic field which reverses periodically. The solidified lavas retain a record of the magnetisin which 
gives a distinct pattern of magnetic anomalies that can be recorded and identified. Inasmnch as their 
âges are determinable hy hoth radiometric data and microfossil evidence, movement of the piales can 
be charted by identifying and mapping the dated anomalies. For older rocks, lavas on the continents 
are used to détermine magnetic polar positions. By plotting the magnetic pôles for progrcssively 
older rocks, a “ wander curve ” can be reconstructed that shows approximatcly the changing latitude 
of the continents. 

The rôle of plate tectonics in biogeography and évolution is rcadily understandable. If newly- 
formed plates move apart, taxa with formerly continuous distributions becotne disrupted, as when 
tropical Africa and South America finally separated in the late Crctaceous (Turonian, 85-90 m.y.). 
Since isolation frequently results in the development of new taxa, formerly connected lands will share 
related species, généra, tribes or families, depending on the taxon, rate of évolution, and time involved. 
If continents are rafted across many degrces of latitude, they move into new climatic belts that provide 
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new opportunités for sonne, but ««y resuit in tlie extinction of others, «s in the ose of India moving 
«cross the inncr tropics and into the northem “ horse latitudes” during the Paleogene. When two plates 
merge, taxa previousiy separatcd will intermingle, ae when Austral» movcd north to meet tha Aeian 
piste, ereating a zone ol mixing «long the newly-established Wallace’s line during the Miocene, and 
increasing diversity of taxa there. By contraet, il a plate is broken into smaller onee that are rafted 
to new poeitione, new taxa mey evolve in isolation, and the trend to more equable manne climate may 
favor the persistance of rclicta, as in Australasia during the Tertiary. 

Plate teetonies ohviously provides a relinble basis for understanding events that hâve had a 
major rôle in biogeography and évolution. It is already clear that hypothèses that bave visu«li2ed 
the survival of progressive waves of holarctic groupe in the extreinities of auetral lands ; or radiation 
of most vertebrate groupe from the Old World tropics ; or an “ Assam to Fiji ” heartiand for the origin 
of «ngiosperms, arc untenable. As demonstrated earlier by Brundin (1965) in his superb inalysia 
of the evolutionary relations of fresh-water midges (Chironomidae), and discussed recently by Keast 
(1971) and by Fooden (1972), the history of global biota must be related to the successive stages of 
plate fragmentation or fusion. Unfortunatdy, reconstructions of tbe positions of the continents by 
earth scientiste do not alwaye «gree. This is chicfly because the available data in some areas (e.g. 
Indian Océan) are stili meagre and interpolation is bound to resuit in disagreement and in eome error. 
Although eome widely-acccptcd reconstructions seem biologically impossible, these prohtems no doubt 
will be resolved withio a few years as more évidence becomes availablo. 


CRETACEOUS DISTRIBUTION PATTERNS 

Many existing groups rndiated during Cretaceous time, when tbe World was divided effectively 
into three major segments : Laurasia (Euraaia- North America), West Gondwana (Africa-South America) 
with direct access to western Eurasia via Africa, and East Gondwana (Anstraiia-Antarctica) with 
direct access to West Gondwana via Antarctica-South America. A broad corridor did not exist for 
migration between North and South America during the Cretaceous, but migration to South America 
wes possible via Laurasia-Africa. Tbis Africa-South America (West Gondwana) linkwas finally 
tevered in the early Turonian, leaving South America isolated from North America until the In te Plio¬ 
cène except for an archipelago tbat was a itrong filter bridge. Migration between Austral»- South 
America via Antarctica was possible into Eocene time. Numerous patterns of distribution correspond 
to one ol tba three areas, and to the times they were mutually accessible. These patterns hâve earlier 
been termed (Axelrod, 1960, Fig. 2) basically (a) tropical, (b) tropical-subtropical and north tempemte, 
and (c) tropical, subtropical and austral temperate. Many typically nortbern and eoutbern temperate 
alliances extend into wsrm temperate or subtropical région» today, and the record shows that they lived 
undr.r fimilar elimates during the later Cretaceous and Tertiary «s well. 

1. Among the alliances that had their primary radiation and diversification in Laurasia are 
Pinaceae (pine, fir, spruce, lareb, hemlock, etc.), Taxodiaceae (redwood, swamp cypresss), Cupre»saceae, 
Betulaceae, Corylaceme, Juglandaccae, Fogaceae, Salicaccae, Rauunculaceaa, Berberidaceae, Cerci- 
diphyllaceae, Trochodendronaceae, Aceraceae, Elaeganaceae, Nyetaceao, Hippocastanaceae, Stapby- 
laceae, Magnoliaceae, Schizandraceae, Platanaceae, Cynocrambaccae, Calycanthaceae. Many of the 
woody dicot» of these alliance are diciduou», This habit appeara to have evolved in Laurasia under 
drought stress in warm temperate elimates by the later Cretaceous, and to have preadapted them to 
live under tbe colder elimates that developcd later (Axelrod, 1966). 

2. Some distributions euggest radiation from South America-Africa, notably in baeically tro¬ 
pical familles like Annonaceee, Bombaeaceae, Burseraceae, Combretaceae, Connaraceae, Ebenaceae, 
Erythroxylaceae, Diileniaceae, Flacourtiaceae, Lauraceae, Malpighiaceae, Hippocratiaceae, Meliacaae, 
Marantaceae, Melastomaceae, Musaceae, Myràticacesc, Olacaceae, Ochnnceae, Opilacsuic, Palmae, 
Sapindaceae, Sterculiaceae, Zingiberaceae. During late Cretaceous to Paleogene time migration to 
tropical Asia was possible for plants adapted to subtropical to tropical elimates, and they reached 
eastward into the tropical Pacific wherever volcanic arcbipelagos wero prosent. 
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3. Some taxa occur on Iands that hâve been connected with Antarctica, notably Winteraceae, 
Degneriaceae, Eupomatiaceae, Monimiaceae, Proteaceae, Chloranthaceae, Centrolpediaceac, Casua- 
rinaceae, Epacridaceae, Restionaceae, Stackhousiaceae, Calyceriaccae, Stylidaceae, Pittosporaceae, 
Cunoniaceae. The strong représentation of archaic angiopcrras in Australasia seems relatcd to the 
increased insularity following Eocene time as the east margin of the Australasia n plate was fragmen- 
ted and displaced by oceanfloor spreading and transform faulting (Raven & Axelrod, 1972). Their 
survival is attributablo to an equable marine climate more favorable for their préservation there than 
elsewhere, rather than to their origin in this région which was in Southern temperate latitudes in Eocene 
time and earlier. 

Apart from the kasic patterns that distinguish these areas, each région has endemic families, some 
of which are autochthonous — notably those of the dry régions. However, many of those from moister 
areas hâve had wider distributions in the past, as Cercidiphyllaceae across Laurasia in the Tertiary 
(Brown, 1939), Nypaceae across tropical régions in the Cretaceous and Paleogene (Tralau, 1964) and 
Podocarpaceae (Couper, 1960) in the Southern temperate latitudes, as well as northern. 


ORIGINS OF D1SC0NTINU0US DISTRIBUTIONS 

Tropical Links. 

Tropical South America and Africa were united into the early late Cretaceous, for the sedimen- 
tary sequenees in each area show the encroachment of brackisb and then marine sedimentary environ- 
ments across areas formcly continental. Fossil pollen floras in the late Cretaceous deposits of tropi¬ 
cal South America and Africa display great similarity, with some 34 of 39 taxa in common, which agréés 
with the ncaridentity of the ostracod and fresh-water fish faunas of the same région. Whereas these 
lands represented a single biogeographic province into the later Cretaceous, they are very different 
today. 

The late Cretaceous (Turonian) and Tertiary séparation of Africa and South America by con- 
tinued ocean-floor spreading largely explains the présent day occurrence of similar tropical families 
in each area (Axelrod, 1970; 1972a). Some of these alliances are preponderantly inner tropical, as 
Annonaceae, Bombacaceae, Burseraceae, Cochlospermaceae, Combretaceac, Connaraceac, Dilleniaceae, 
Hernandiaceae, Hippocrateaceae, Malpighiaceae, Marantaceae, Musaceae, Myristicaceae, Ochnaceae, 
Pandanaceae, Rhizophoraceac. A nuinber of others that find optimum development and diversity within 
the tropics, and are represented in temperate régions by only a few small genera, also link these areas, 
as Acanthaceae, Anacardiaccae, Araceae, Bignoniaceae, Ebenaceae, Elaeocarpaceae, Flacourtiaceae, 
Gesneriaccae, Icacinaceae, Lauraceae, Leguminosae (Caesalpinoideae), Loganiaceae, Meliaceae, Moni- 
miaceae, Moraceae, Palmeae, Passifloraceae, Rubiaceae, Sapotaceae, Simaroubaceae, Sterculiaceae. 
Other families link the African-American tropics, notably Canellaceae, Caricaceae, Humiriaceae, 
Hydnoraceae, Mayacaceae, Rapateaceae, Turneraceae, Velloziaceae, Vochysiaceae. Since ail these 
alliances appear to hâve always been basically adapted to warm climates, they probably attained 
their distributions before tbe later Cretaceous, though stepping stones (volcanic islands, micro-conti¬ 
nents like Azores plateau) were still sufficicntly close to the retreating coasts into the Paleogene to 
enable some effective migration between tropical A mer ica-Africa. 

The présent distribution of these pantropic families is not the resuit of migration around high 
latitudes. It reflects older connections across the tropics and subtropics prior to the wide séparation 
of land by oceanfloor spreading. This means that many woody angiosperm families were already 
in existence in the middle Cretaceous (Axelrod, 1970), though most modem genera had not yet appeared. 
Members of these (and other) pantropic families that link the American African with the Asian tropics 
extended along the shores of the Tethvs during Cretaceous and early Tertiary times. They only reached 
eastward into the Pacific basin when lands in that area, chiefly volcanic, dcveloped in response tothe 
collision of plates, or to the appearance of volcanos that were built up over “ hot spots ” in the mantle 
and then rafted away on the moving Pacific plate. 
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Tempérât* Austral Links. 

Temperate evergrecn foresti coritaining Nothofagus and its regular associâtes live todey in lhe 
Tasman région (southeast Australie ■ T asmania, New Zealand), in the tempe rate montane forests of 
New Guinea and New Caledonia, and in the Fuegan area (Southern Cbile, adjacent Argentin»), Not 
only the forests, but related insects, fresbwater fish and midgcs, frogs, liverworts, earthworms, and 
othcr alliances link thèse régions. In addition, taxa of temperate requirements in Southern Africa 
(e.g. Proteaceae, Cunoniaceas, Podocarpaceae, fresb water midges, ratite birds) nlso indicate ancien! 
links with botb the Fuegan and Tasman répons. 

Ths Proteaceae, beat developed in Australia, hâve 3 distinct alliances in South Africa ( Dito■ 
teia; Brabeium-, 13 of 19 généra of Proteeae). The eloser allînity between the South American-Austral- 
asian then between tbe African-Australien proteads auggest a grcater âge for the lattsr (Johnson St 
Briggs, 1963), implying that the family is at least Albian-Ccnomanian (110-100 m.y.). Ànalogou» 
relations are seen in Cunoniaceæ, and possibly Restionoceac which has diverse généra in Australia 
and one very unique assemblage of 10 généra in South Africa. Links are also provided by the families 
Chloranthaceie, Monimiaceae, Winteraccse. The gênera Hibbertia (Dilleniaceac), and Kerudarenia 
and ttulingia (Sterculinceee) are disjunct between Madagascar and Australasie, and presumably were 
earlicr présent in Africa. 

The relations are understandable on the besis of the sequential breakup of Gondwanaland. 
As now understood, Africa (with Indio) separated from Antarctica- Australie in the early Cret iceous. 
Africa was joined to South America into the early Turonian (90 m.y.), providing a direct land connec¬ 
tion via South America-Antarctica to Australia-New Zealand nt that time. New Zenland separated 
from Antarctica-Australia in the late Cretaceous (80 m.y.), and Australie moved north from Antarc¬ 
tica in the Eocene (45 m.y.), the last time there was a direct connection betwesn South America-Antarc¬ 
tica. 

The relations of India are still uncertain in thi» scheme. Although many reconstruction (e.g. 
Die!z & Holden, 1970; Turling, 1971 ; McElhinney, 1970; llcirtzler, 1970) show India as an island 
in the Indian Océan during the Jurassic and Cretaceoue, this does not mect paléontologie»! svidcnce : 
India has late Cretaceou» tauropod dinosaure (Laplatosaurus, Anlarctosaurus, TUanosaurus) that 
are rccorded from othcr régions, notably Argentine, Europe, Africa and Australia. This suggest a 
latcr séparation from India than has been proposed, and gives greater credence to a reconstruction 
such as that suggested by Veevers et al. (1971, Fig. 7). On this basis, ths Africain links (proteads, 
s te.) with Australia may hâve been in tbe middle Cretaceous, whercas ths eloser aflinity between ths 
Australesian-Fucgan areas, as shown by the Nothafagus forests, may be lats Cretaceous-Paleogcne 
ebiefly. This is a probtem that only future evidsncc can stetle. 

Most reconstructions (e.g. Dietz & Holden, 1970; Hsirtzler, 1971) place Antarctica in a polar 
position during Triassic and later time9, which also poses a problem. Obviously, the Trianic Lystro- 
•auras faunn (Kit chine, et al, 1972) rccorded from Lat 85°S did not thrivs under sevsral months 
darkness and low température. There is also the probis m of getting Cretaceous dinosaurs to Australia. 
It is unlikely that they could survive the low winter températures below Lat. 63°S, and foraging for 
food during the long winter night raises an addition»! problem. Nor is it probable that ths Eocene 
evergrcen forest (palm, Proteaceae, Nothofagus) reported from McMurdo Soutn at Lat. 78°S livod 
at that bigh latituds. Antarctica more probably moved to its présent position as tha Antarctic- 
Indian Océan rise was activated and the spreading sea floor rafted it to a polar position following 
the Eocene, as suggested by Cullen (1970) and also by Veevers étal. (1971). 

Prior to this time, the Antarcto-Tertiary GsoOora, composcd of Nothofagus and it» associated 
broad-leated evergrcen dicots and conifer», formed a continuons Southern forest, blanketing ail the 
Southern lends. Généra now confined to tbe Fuegan area hâve bsen rccorded in the Tasman région, 
and some of tbe taxa withpresently restricted ranges in the Tasman area were distributed muchmore widely 
tbere and a cross Antarctica into the Fuegan région (Axelrod, 1960, p. 279-273). As ths austral Isnd 
links were broken following the Eocene, forest» now commencsd to svolve in isolation, and with very 
different résulté in each area, a» noted below. 


Source : MNHN, Paris 


PLATE TECTONICS AND PUOBLEMS OF ANGIOSPERM H1STORY 


77 


Temperate Boréal Links. 

Migration across Laurasia was direct and essentiaUy uninterruptcd during the Cretaceous. 
T he laie Cretaceous (Santonian-Campanian) sea that bisectcd central North America, and the late 
Cretaceous to Eocenc (Maestrichticn-Lutetian) sea that ranged northward through the Uralian région 
did notgr eatly influence forest distribution. Later Cretaceous forcsts were gencrally similar across the 
north, but show régional cliniatic différences (Muller, 1970, Fig. 4), a relation maintained during the 
Tertiary (Axelrod, 1960, p. 269). Easy migrationformammalslietweeneastemAmericaand Eurasiaeon- 
tinued into the early Eocene when the corridor was broken as occan-floor spreading along the mid-Altantic 
Ridge extended the Atlantic into the arctic basin. However, the forests across the area were generally 
similar, representing mixed deciduous hardwood forcsts over the lowlands, and conifer-deciduous hard- 
wood forests in the hills. Similarity continued into the Mioceue, as shown by the fossil flora of Iceland 
that provides many links hetween western Europe and eastern North America; by the Mioccne floras 
of Alaska that link that area with western Pacific States and the rich lloras of Japan-China ; and by 
the Mioceue floras or eastern Enrope-adjacent Russia lhat link that area with China-Japan. 

Thcsc forest links across the temperate parts of Laurasia were broken in the Miocene by the 
spread of progressively drier and colder climates. This was ascribcd initially by A. R. Wallace to 
general continental nplift, mountain building, and withdrawal of seaways froin the continents during 
the Cenzoie. Northward moveinent of the American plate some 10° to 15° and closing the arctic basin 
by continental rotation is an additional crucial factor that brought progressively colder and more 
extrême climates to middle and high latitudes. As the interior régions of Eurasia and North America 
underwent progressive dessication, forests gradually retreated and patches of prairie in forest-border 
régions spread gradually to from extensive grasslands and steppes in which thcrc was a great prolifé¬ 
ration of new species and gênera. As the northern forests retreated to somewhat lower latitudes in 
response to increascd cold, taiga and then tundra plants spread out from earlier localized sites in moun- 
tainous areas, and gave rise to scores of new races, subspecies and species. 


Mediterranean Links. 

The sclerophyllous végétation of California and the Mediterranean région share taxa that indi- 
cate ancient, trans-Atlantic connections (Axelrod, 1970, p. 309-310 ; 1973). Among the alliances 
in cotnmon are Arbutus, Cercis, Cupressus, Helianlhemeum, Ijauroc.erasus, Lavatera, Myrica, Pinus 
(“ closcd-cone pines ”) Quercus, Rhus, Rhamnus. The alfinities between these régions were stronger 
in the past, beeause Clethra, liez, Persea, Pistacia, Neclandra and Sapindus were also common to cach 
région during the middle and late Tertiary. Some of these survive in the Mediterranean région today, 
but disappeared from California during the Pliocène as suinmer rainfall decreased. However, they 
are represented in the southwestern United States and in Mexico there they contribute to sclerophyl¬ 
lous végétation thaï survives under subliuinid to semiarid climates with summer rainfall, conditions 
like those of the Tertiary under which it thrived. 

At the présent time these areas are linked by related végétation in intermediate régions. The 
laurcl forest of the Canary Islands has number of plants that are similar to those that inhabited the 
nearby mainland during the Mioccne (Depape, 1928). Furthermore, a good number of them occur 
also in the Azores, as Erica, Hedrea, Ilex, Juniperus, Lavatera, Myrsine, Notolaea, Persea, Prunus, 
Rhamnus, Rhus, as well as in the Mediterranean région. Another link is provided by Pinus pungens 
on the dry rocky slopes of the Alleghanies (e.g. North Carolina, ait, 3,500-4000 ft.), which is related 
to the “ closed eone ” pincs of Mexico, California, and the Mediterranean. And others are seen in 
the sclerophyllous végétation (oak woodland. chaparral) of northeastern Mexico that has species rela¬ 
ted to those in California and the Mediterranean area ( Pistacia, Persea, \fyrica, Pinus, etc.). 

Further, distrihutional data summarized by Meuse! (1971) and discussed in detail by Meusel 
and Jagcr (1971) show that numerous woody plants—many of them sclerophyllous —of the présent Medi¬ 
terranean flora also range discontinuously eastward into the Himalayas. Among these arc species 
of Berberis, Buxus, Cedrus, Cotinus, Cotoneaster, Daphné, Iledera, Ilex, Juniperus, Nerium, Punica, 
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Quercus (iUx group), Piniis (canariensisroxburgkii), Zhypkus and otfiers. To judge from 
the fossil reeord, they appear to be psrt of an ancient Tcthyan-border selerophyllous flore thstslret- 
ched more or lest continnously » cross the dricr Southern latitudes of Eurasie and North America in 
the letc Crétacé ou s and early Tcrtiery. 

Interprétation of the relations is aided by the roalizetion th t the selerophyllous végétation in 
eacb région is bordered by dérivative memhcrs of the Areto-Tertiary Geoflora that ranged widcly aérons 
the temperate parts of Holarctiea durrng the Tertiary and late Crelaceous. These are represented 
byrelated species now in temperate Europe, eastern Asia, western America andeastern North America, 
including eonifer» [Abies, Picea, Pions) as well as angiosperms {Acer, Aesculus, Alnus, Betula, Cercit, 
ClcmalU, Cornus, Cralaegus, Plaianus, Populus, Quercus, Bhamnus, Posa, Salix, Smilax, Sumac, Viiur- 
nui», Vilit). In California and the Méditerranéen — Hiinslayen région they oeeur chiefly in the moun¬ 
tain» where therc i» higher rainfall and wfierc températures are lower in summer. They usually descend 
into the lowlands on streambanks in cool, moist sites in areas otlierwise charectcrized by selerophyllous 
végétation. They occur also in the mounteins of Mexico where they border the selerophyllous végéta¬ 
tion as well. Furthermore, in summer rainfall areas todny, there arc numerous other généra — Car■ 
pinus, Ùiospyres, Fagus, Gltdilsia, Liquidambar, Nyssa, Bobinia, that oeeuned witb tfie abovementio- 
ned alliances during the Tertiary. 

In areas of summer rainfall south of tfae désert régions, as in Mexico, Africa, and fndia- Pakistan, 
selerophyllous végétation is adjacent to thorn scrub, savonna and evergreen forçât. The général simi- 
lanties between the flores of the rainforest and bordering savann» végétation of America and Afriea 
havebeen noted by others (e.g. Englcr, 1905; Hutchinson, 1946; Camp, 1947 ; Boughey, 1957), Aubreville, 
1969). There are also links between the evergreen montant rainforests of A frire and Ameries (Boughey, 
1965 ; Miranda, 1959), including Aralia, Dalbagiu, Diospyros, Eugénie, Ficus, Jtex, Alyrica, Padocarpus, 
Bhamnus, Sapindus, Sterculia, Zizyphus and others. Apart from the genere comtnon to the meso- 
phytic evergreen lowland and montant rainforests and savana that range from the inner to outertropics, 
plents adapted to open drier régions also provide links aeross the tropics. These arc in Acacia, Bursera, 
Cardios permum, Ccliis, Commipkora, Lycium, May tenus, Prosopis, end otberi (sce Engler, 1914), 

Addition al links aro providcd by the similaritics between the Cretaccous Ûoras of the eastern 
United States and those of southern Europe (southern France, Spnin), as noted by Berry (1916), and 
more recently by Depepe (1959; 1963) and Teixiera (1952). The links between the Cretaccous tem¬ 
perate rainforests of these areas are provided by similar ferns, conifers and angiosperms, notably Bau■ 
hinia, Laurut, Liriodendron, Magnolia, Palmac, Platanus, Myrtaceœ, Quercus, and others. Not only 
are the généra similar, some species appear to be indistinguishnble. The Raritan flore (Hollick, 1895, 
pl. 21), and possibly the Dakota as well, hâve leaves very similar to those of Ariiitu* canariensis, which 
is DOW restrieted to the Canary and Madeira islands. In addition, reeent palynologie*! évidence (Wolfe 
& Pokiscr, 1971) indicates that the flores of eastern United States (Atlantic coestal area) and western 
Europe were rather similar to the Cenomsnian, and that the importa nt différences had developed later 
in the period. 

In ram, there are recurring links between tropical rainforest, montane rainforest, savsnna, thorn 
scrub végétation, es well as the deciduous hardwood and eonifer hardwood forests in more temperate 
climates on opposite sides of the Atlantic today. Since they displayed grcater similaritics in the past, 
it seems probable that the ties between the small, now restrieted areas of mediterrancan climate may 
hâve a similar cxplanation becs use the links between them were also more numerous in the past than 
they are today. These must reflect earlier land connections acros» the Atlantic (Dietz & Holden, 
1970; Tarling, 1971 ; Dietz & Sproll, 1970) that heve since been removed by seafloor spreading and 
by subduction, fn the late Cretaccous and early Tertiary tbc Atlantic basin was shaliow, iu northern 
seetor was just eommencing to open, and was not very wide at middlc latitudes. Tbis « where the 
Canary plete (Dietz & Sproll, 1970), comprising a sialic fragment associa led witfi youngrr voieenic 
rocks (composite island, sensu Àxclrod, 1960, p. 283), is situated. Migration was no doubt possible 
into Paleocene or Eoeene tiroe because islands were présent along the Mid-Atlantic ridge ; they hâve 
rince been transported laterally to subsea positions by spreading on the mid-océan rise. As for th* 
middle fetitudes, migration would hâve been postibla entirely within a région wbere, theoretically, 


Source : MNHN, Paris 


PLAT13 TECTON1CS AND l’ROBLEMS OF ANGIOSPERM H1STORY 


70 


warm and dry climatc would Le présent. This agréés with the tliick evaporite scquenccs that are 
rccoided in Florida, the Gulf States and northcrn Mexico, as well as in Southern Europe and north 
Africa at this tinie. It seema highly likely that from late Cretaceous into the Paleogenc, migration 
across lower-rniddle latitudes via subhumid to semiarid corridors was possible for sclerophyllous plants, 
notably those of oak-laurel forest and oak woodland and sclerophyllous scrub végétation. In hrief, 
the lloras of tlie présent northern niediterranean régions which became adapted to the summer-dry 
mediterrancan climate only since the Tertiary (Axelrod, 1973), include ancient alliances of dry régions 
that were derived ultimately from Iaurophyllous forests (sec Meuscl, 1971, p. 65 ; Axelrod, 1973) 
supplemented by newer taxa that hâve evolved more recently in isolation. 


ISOLATION AND EVOLUTION 


Tropical Forests. 

As a plate is sundered and its parts are rafted away, new taxa commence to evolve in isolation. 
In time, new species and then généra appear that form members of a well-knit tribe or subfaraily that 
may be rcstricted to onc continental area. In many cases, a tribe commun to two or more continental 
régions (e.g. tropical America, Africa) is represented by different généra in eaeh area. For example, 
Table 1 lists the tribes of 3 typical pantropical families, and the number of généra in each tropical 
région. The présomption is that many of the généra evolved in isolation, though some had wider 
occurrences iu the past and were restricted to their présent areas, as the fossil record clearly shows. 
The distinetness of these taxa, often at tribal level, indicates that they hâve been long isolated and the 
families they represent must hâve considérable antiquity (laie Cretaceous or older). The greater 
différences between them, as compared with taxa in tempera te boréal or austral régions, is also consis¬ 
tent with their greater âge, and agrces with current cvidence regarding the âges of forest connections 
in those areas. 


Table 1. — Distribution of généra of tribes of 3 pantropical families. Nuinbers in parenthesis indicate 
généra that occur in two or more régions. 



America 

Africa 

MORACEÀE 

Moroidcae 

Fatuocae 

0 

1 (2) 

Moreae 

1 (1) 

2 (1) 

Broussonetieae 

2 (1) 

1 (1) 

Streblcae 

0 

1 

Dorstenieae 

(1) 

3 (1) 

Artocarpoideae 

Euartocarpea 

8 (1) 

1 (2) 

Olmedieae 

9 

2 (1) 

Biosimeac 

2 (2) 

4 (2) 

Fiecac 

(U 

(1) 

Conocephaloideae 

3 

2 

MALP1GHIACEAE 

Maipiglueae 

17 

0 

Tricomerieae 

5 

0 

Gaudichaudieae 

6 

0 

Hiraeeae 

10 

8 

Banisterieae 

6 (2) 

5 (3) 


SE. A»in--4 ustralasia 


2 ( 2 ) 
7 (i) 

4 

5 

1 


1 ( 2 ) 
1 ( 1 ) 
1 ( 1 ) 
1 ( 1 ) 
3 


0 

2 

1 ( 1 ) 
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FLACOURTIACEAE 

Berberidopsidee 

Oncobete 

Scolopieae 

Pangieae 

F) «courtine 

Cararieee 

Hom aliéné 
Altzatese 
Bembiriese 


Temperate Forests. 

Related forests that are widely eeparated in temperate région» comraonly h«ve dillcrent, though 
related species of the «me généra. The case of the segregates in lhe diseontinuous forests desccnded 
from the Arcto-Tertiary Gtoffora is well docomenled (Li, 1962; Tralau, 1963). The différences he- 
tween the modem species hâve arisen since the Miocene in large port, as judged from the Miocene forests 
of Alaska that hâve many species siniilar to thosc in the Miocene of Japan and the Pacific States ; 
from the Miocene forests of leeland that provide a link with tho-e in western Europe and the présent 
Appalachian région; and from the Miocene-Pliocène floras of castern Europe-western Asia that hâve 
numerous links with tbose in eastern Asia. In most cases the diffcrences between related species of pine, 
spruce, fir, oak, elm, hecch, hornheam, willow, poplar, etc. are minor. Species of the same tribe 
(or section) ol a genu» often occurred in ail three areas during Oligocène and Miocene, but their présent 
ranges are more restricted. 

In the case of the Antarcto-Tertiary Geo Dora, with its derivetives now confined chielly to 
the Fuegan and Tasman régions, the speeics of somo ancient gênera in these régions are «o different 
they could be considered separate généra (e.g. Eucryphia). In roany instances, species of the austral 
evergreen lorests show greater diffcrences than do those in the diseontinuous temperate deciduous 
hardwood and conifer hardwood forests of I loiarcticn. Tins is cxpectahlc since the austral connections 
were broken in the Eocene, ns compared with the Miocene and laterin the north: divergent évolution 
has proceeded farther in the south. Future dctailed studios of both megafossil and microssii floras 
of these presently isolated areas will no doubt illuminate the bistory of these taxa more fully. 


CHANGES IN DIVERS1TY 


New Zealand vi. Chili. 

The temperate mixed evergreen dicot and conifer lorests for mine the Antareto- Tertiary 
Geoflora were slmilar from New Zealand-Australia to Chile- Argentine via Antarctica. Généra now 
confined to one région had wider distributions in the past. Nothcfagui occured on Antarctica and 
Kerguelen ; species of the N. bnuiii group, now in New Guinea and New Caledonia, are represented in 
Australia-Tas ma ni a-New Zealand and Argentin» •, Araucaria is recorded on Antaretica, Kerguelen and 
New Zealand ; Dacyridium, now restricted to Tasmania, is known from Chile, Kerguelen, New Zealand 
and southem Australia ; Proteeceae and Palmeae are recorded on Antaretica ; and Microcackrys, now 
confined to Tasmania, was on Kerguelen, New Zealand and Australia. 

As Godley (1960) noted, tho temperate rainforeit of New Zealond is much richer in taxa than 
that of Southern Chile nt the same latitnde. 39 angiosperm families are common to both areas, 7 in 
Chile are not in New Zealand, and 24 families in New Zealand are not in southem Chile. These include 
Chloranthaeeae, Corynocarpaceae, Icacinaceae, Lauraceae, Meliaceae, Morceae, Myristicaeeae, Palmeae, 
Pandanaceae, Passifloraceae, Piperaceae, Sapindaceae, Tiliaceae, ail tropicabsuhtropica] alliances. 
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fnasmuch as tbc fossil record show-s that the forests were rather similar aeross the région into 
Oligo-Miocene time, the différences reflect their subséquent historiés. Many alliances persisted in 
New Zealand because it was rafted to a more equable marine climate and was largely removed from 
the effccta of severe cold or drougbt. Furthermore it was being enriebed by immigrants from tbe north 
via ucw arcliipelagos (Solomons, New Hébrides), and also from the now largely submerged Norfolk 
Ridge and Lord Howe Rise which were then extensive land areas. ïlius it is understandable that 
therc is a rich représentation of archaie plants in Australasia today (Raven & Axelrod, 1972), some 
of which ( Casuarina, Acompyle, Podocarpus sect. Dacrycarpus) were earlier in Chile-Argentina. By 
contrast, the Chilean région did not shift in latitude, and the forest could not reçoive new immigrants. 
As drotight spread down the west coast, the forests retreated southward to moister latitudes. With 
the late Tertiary uplift of the Andes, drier and colder climate spread over the Argentine plain, confi- 
ning temperate rainforest that had dominated tliere into Miocène time to the moist slopes of tbe Andes. 
Glacial climate then spread along the Andine axis, and down onto the plains to the east and west, 
furtber decimating the remaining forest, and leaving only hardy relicts in the surviving impoverished 
community. 


Australia vs. India. 

As the Australian plate moved to Iower latitudes following Eocene time, it entered the permanent 
bigh pressure belt of low précipitation at the south margin of the tropics. The temperate rainforest 
composed of Southern becch, araucarias, podocarps, laurels, and otber evergreen dicots that had covc- 
red much of the continent was rcstricted to moist, equable southeast Australia-Tasmania. During 
tbis movement, many taxa underwent great restrictions in range, and others mnst hâve become extinct. 
Some that were in tbc région survive now as relicts on the offshore lands of Australasia (New Caledonia, 
Fiji, Lord Howe I., Norfolk 1.). 

Rafting Australia into a new- climatic belt provided new opportunitics for évolution (Raven & 
Axelrod, 1972). As it moved into zone of warmer, drier climate, Acacia, Eucalyptus, Grevillia,Melaleuca, 
Hakea, Ercmophila and others proliferated into scores of new spccics adapted to progressivcly drier, 
more continental climates. As drought continued to spread over the interior, new opportunities appea- 
red for temperate austral families which evolvcd a wholly new flora composed of desert and désert - 
border alliances restrictcd to the drier parts of Australia. Some of these had earlier evolved sdero- 
pyllous représentatives in areas of poor soil or in local arid sites provided by crystalline rock outerops 
(Axelrod, 1972b). 

By contrast, the origin of the arid flora of India was quite different. India probably separated 
from Africa, or from one of the sundered lands connected to it (e.g. Madagascar-Seychelles Plateau), 
during the Cretaceous-Paleocene transition. As noted above, earlier isolation of the subcontiuent 
in the Indian Océan, as depictcd by Dietz and Holden (1970), Jardine & McKenzie (1972) and others, 
is improbable simply because large late Crelaceous sauropod dinosaure ( Lapatosaurus, Antarctosaurus, 
Titanosaurus) are rccorded there (see Keast, 1971), as well as on other continents. Situated near Lat. 
30°S in la test Cretaccous time, as judged from paleomagnetic cvidence, India then supported Southern 
temperate taxa (araucaria, proteads, casuarina, leptodactylid frogs) that are no longer on the subcon¬ 
tiuent. Also présent were généra of tropical to subtropical families including Musaceae, Zingiberaceae, 
Palmaceae, Nypaceae, Cyclanthaceae, Flacourtiaceae, Bombacaceae, Tiliaceae, Elaeocarpaceae, Sima- 
roubaceae, Burseraceae, Meliaceae, Sapindaceae, Leguminosae, Combretaceae, Myrtaceae, Lauraceae, 
Myricaceae, and others (see Lakhanpal, 1970). 

Although India was isolated somewhat longer than Australia, it has relatively fcw endemics 
beeause of its very different history (Axelrod, 1972c). As India cummenced to move north during 
late Cretaceous-Paleocene time it was well hlanketed with forest. As it moved aeross the inner tro¬ 
pical belt a numher of the older austral temperate taxa probably were unable to adapt to the torrid 
thermal régime. Furthermore, they could not escape, hecause the région was low and mountainsof suffi- 
cient altitude w-ere not commonly present for their continued existence. Only Hortonia, an archaie 
angiosperm of monimiaceaous affinity that is the only member of its family and endemic to Ceylon, 
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appcirs to be an austral angiosperm that survivcd on the lndian subcontinent. The tropical-suhtro- 
pical alliance» that survived then encouatered rapidly expanding aridity as India entered the dry belt 
on the north margio of the tropics, as the lndian plate was welded to Asie, and as the general global 
trend to aridity progresscd. Spreading aridity eliminated savonna forests in tha wost (Kutch, Rajas- 
thsan), and cooflned them to the centra) and eastern parts. The Neogene rainforest of tbe central 
région was rts trie ted farther east (Assam-Malaya). Much of western and part of central India was 
inveded by a flora that had already evolved in response to dry climate which had appeared over South¬ 
west Asia by Eo- Oligocène tirne. Thus it is understandahle that whereai raeny of the taxa in the tro¬ 
pical scrub and desert végétation of India range far to the West (lran-Arshia- Egypt), those in Austrelia 
are confined there hecause they developed and remabcd in isolation, lt is apparent that the irapo- 
verishment of the lndian flora reflects its later history, in which floras of other régions {raoist tropical 
Southern Asia -, dry Southwest Asia) invaded tha area as climate* were altered and plants responded. 

Increased diversity also resulted from the fusion of the Australian and Asian plates during the 
Miocène. This enabled taxa of austral subtropical régions to mingle with those of subtropical requi 
rements, and those of austral temperate relations to penetrate into the coolcr mountain climatcs (c.g. 
Nothofagua, Podocarpua, etc. in the mountains of New Cuinea), with a few reaching eastward through 
the East lndies and adjacent islands to southeast Asia. The high diversity of taxa in this région thus 
résulta not wholly from évolution in »ilu, but from the addition of taxa by the rafting of a wholly new 
flora to lower, warmer latitudes. 1 The fragmentation of the east margin of the Australien plate hy 
seafloor spreading and transform faulting following the Eocene bas providfd insular refuges for numerous 
warm temperate to mild temperate relicts in New Cidedonia, New Zoidand, Fiji and adjacent lands 
(Raven & Axelrod, 1972), 

Increased diversity of the foreets over Mesoamerica was also made possible hy plate movements. 
The complex plate history in the région from the northern Andes into Mesoemerica is imperfectly 
known owing to a lack of géologie mapping and the absence of critical geophysical data. The general 
picture that emerges in one of complex plate movements in which the Cocos and Cnribhean plates 
hâve played important rôles hetween the Pacific and American plates, lt now appears that gros* 
relative motion of northern South America is counterelockwise with respect to the Pacific, Panama 
and Caribbean plate (Case, et al., 1971). During the Cretaceous and raott of the Tertiary there was 
a broad ses hetween North and South America, lsland arcs vrere no doubt présent and enabled some 
plant migration, but a corridor for movement was lacking into the lato Tertiary. At this time complex 
plate movements resulted in the volcanism that huilt up the connection across Panama, linking North 
and South America. Numerous South American taxa moved nortb, reaching well into Mesoamerica. 
These included taxa from the lowland rainforest and savanna, as well as the paramo (Costa Rica). 
Relatively few northern temperate forest trees appear to hâve rtached southward into the Andet 
(e.g. -4 in US, Qucrcus), though numerous north temperate herbs were by now using the newly elevated 
voleanie highlands es way stations from northern North America to Fuegia. 

Hoiarctic Tempemte Régions. 

The mixed deciduous hardwood forest that mede up the conspicuous partof the Arcto-Tertiary 
Geoflora was widely distrihuted across temperate northern latitudes into Miocène time. Its later 
history reflects the effects of plate tectonics on climate during Neocene time, notably the increased 
altitude of laod areas, the building up of major mountain Systems, closing the arctic bat b by conti¬ 
nental rotation, and the movement of Antarctica to a polar position. Thèse changes brought more 
extreroe elimete» to areas previously characterizcd by ample rainfall and mild température. As a 
resuit, the mixed deciduous forests were eliminated entirely from some areas (western United States, 
western Mediterranean), or impoverished in other» b greater (eastern Mediterranean-Transcaucasia) 


1. Thcw relation* h«v* Wn datmiud b] tediout length by Schuiler (1972). TJnfortuiuitely, ha unUmilûrity 
with tha litBratur* of pUU tectonio* h» Mndtd U> Jmy* raany othervriM ■trai*htforw*wl nlstioni both obteured *nd 

confu»d. 
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or lesser degree (China, Japan). The important differentes in diversity in areas where the dérivative 
forests survive reflect the amount of summer rainfall and the equability of climate. 

The richest Iiving mixed deciduous-evcrgreen forest is in western Hupeh and adjacent Szechuan, 
a forest with numerous taxa and also one with many relicts of earliertimes (e.g. Ginkgo, Metaseguoia, 
Cathaya, Keteleeria, Cercidiphyllum , Euptelea, Telracentron). Their persistance here reflects the mild 
winter climate at moderate altitudes (± 1.500 m) in a région that is shieldcd by mountains from the 
cold, Siberian air masses. In this région of ample summer rainfall frost is rare in winter and snow is 
virtually unknown : the forest must live under an equability of about M 60. Central Japan also has 
a rich mixed forest in the mountains, but it is not so diverse as that of central China. This is chiefly 
because the région was affected by the glacial climate, and numerous taxa tbat were there into the 
Iater Pliocène survive now only in central China. Today, equability in Japan is M 53-54 in the 
mildest sites, with ample rainfall through the year. By contrast, tbe mixed forests of the Àppalachians 
are less diverse than those of Japan or China, evergreens are greatly reduccd or absent, and the végéta¬ 
tion has co-dominants. The lower diversity of the forest is a rcsult of the glacial âges because it could 
not escape by migration southward owing to a dry corridor between the Appalachians and the moun¬ 
tains of Mexico where a forest related to that of the Tertiary now survives. It lives under a mild 
winter climate with an equability rating of M 60-65, as compared with M 52-53 for the most cquable 
parts of the mixed forest in the Appalachians today. 

The largest rdict Arcto-Tcrtiary forests in western Eurasia are in the Caucasus, the mountains 
of Turkey-Greece, and on the lower northern slopes of the Elburz Mountains.In these areas suininer 
drought is absent (Causasus), or limited to 1 1/2 to 2 inonths and followed immediately hy heavy rains. 
During the dry season clouds that build up from the adjacent Black and Caspian seas moderate tempé¬ 
ratures in the mountains and reduce évaporation. As equability in tbcsc areas dccreases, the diversity of 
the forests is lowercd from M 55-57 on the lower slopes of the Southern Caucasus, to M 54-55 in the 
Southern Black Sea area, to M 52-54 in the Parrotia forest bordering the Caspian. 
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Addendum 

More recent évidence (C. McA. Powell and P. J. Conaghan, “ Plate tectonics and the Hima- 
layas ”, Eartb and Planetary Sci. Lctters 20 : 1-12, 1973) now indicates that the Himalayas hâve 
developcd in two stages. The first involves convergence of the north-moving Indian landmass with the 
Tibetan région during the Late Cretaceous and Paleocene, with collision before the Middle Eocene. 
The second stage involves formation of a major crustal fracture within the Indian block during late 
Eocenc and Oligocène, and underthrustingof the Indian subcontinent alongthis fracture fromMiocene to 
Reeent. Tbus, the présent elevated Himalayan chain is not a direct resuit of continent-continent 
collision as had carlier been supposcd, but of uplift during underthrusting along a deep crustal frac¬ 
ture. 

This révision of Indian structural history means more rapid movement of the Indian subcon¬ 
tinent northward during Late Cretaceous to Early Eocene time. This would have resulted in widespread 
extinction of austral, warm temperate taxa, as well as those of subtropical to tropical requirements, 
as the Indian land mass moved across the hot inner tropics and then into the dry bclt in the Northern 
Hemisphere. This new evidence clearly lcnds greater credence to the general conclusions adduced 
above with respect to the origin of the Indian flora, and especially the factors that account for its 
impoverishment. 
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DISCUSSION 

Intervention du Profetteur R. F. Laurent 


Quation 

When, tccording l*te«t cstimate*, did India begin it» northward travel, and when did it riaeh Aaia ? 


Réponse 

Only a tentative anawer can now he given becauac ao mueh additional work remaint to h* donc in terme 
of unrav-Hing tbe compte* hiatory of the Indiap Océan baain. The mut recent evidenee availahle to me i» that 
aynthetized by Sel*ter and Mckenzie (1972). It indicatea northward movement commenced very lata in the Crr- 
taceous, with India ploughing into Aaia near the Oligo-Miocène transition, at which time tbe Himalaya 
eommeneed to riae. 
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INTRODUCTION 

New evidence of sea-floor spreading, and new interprétations of the tectonic history of Australia 
and the Southwest Pacifio région hâve heen puhliahed recentîy 14 . These provide stimulating back- 
ground against which New Zealand hiogeographical problems and Mesozoic hiatory can hcreappraised. 

It is pertinent to hriefly recapitulate views on the origins and composition of the New Zealand 
fauna and flora held prior to puhlication of the recent geophysical data. New Zealand had heen regar- 
ded as an island archipelago with a rather mohile geological history, far enough removed from the 
nearest large land-mass to he considered oceanic, hut with a large enough surface area for a aignifi- 
cant degree of évolution and spéciation to hâve occurred at least to the generic level, in virtual isola¬ 
tion *>*. There are some archaic endemic éléments such as the Dinornithioformes, and of course the 
Apterygiformes 8 . 7 , but most precursors of présent taxa probahly originated outside New Zealand. 
The assembly of taxa waa conaidcred to hâve taken place over a time scale that allowed for migration 
over possible Palaeozoic and early Mesozoic connections to other land-masses, and via early to mid- 
Tertiary arcbipelagic links. Trana-oceanic dispersai by air and water from neighbouring continental 
areas and islands was thought to hâve played quite an important rôle at ail times in New Zealand’s 
history in assembly of the disharmonie fauna and flora of the archipelago *< 8 . 

We can now ask if the new geophysical data invalidate these conclusions, or require that they 
he modified in some way. Recent literature includes a paper by Jardine and McKenzie, who stated », 
with reference to interprétation of marine magnetic anomalies and reconstructions of drift within 
the Pacific 1 ®, and Indian Océans 11 , ‘‘ The date... (of the reconstructions)., can also he ohtained with 
an error of leas than one million years. It is therefore no longer profitahle for hiologists to spcculate 
ahout the past arrangement of land masses. ” The writer has an ingrained scepticism concerning 
the arrivai of “ millenia ” in science and prefers to regard the new data with some caution. Dogmatic 
statements of that type frequently hâve to he retracted latcr. After ail, quite radical conclusions 
bascd on interprétations of palaeomagnetic data hâve heen atrongly modified or overthrown hefore 
(aee Darlington, with regard to work carried out the late 1950s and early 1960s u ). Nevertheless 
for the présent the writer is content to examine the several reconstruction variants puhlished, and re- 
interpret New Zealand biogeography within the limita of the model that is most in accord with avai- 
lahle data. 

The Australian gcologists and geophysicists contributing new analyses of palaeomagnetic data 
and tcctonic history of tbe area hâve not considered hiogeographical implications of their studies 
as yet. The writer regards this aa very healthy since it tends to eliminate an important source of bias. 
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NEW EVIDENCE ON THE GEOLOG1CAL H1ST0RY 
OF THE WESTERN SOUTH PACIFIC 

Whiic the différence» between the reconstructions roccntly proposed for the tectonics évolution 
of the western South Pacific are very minor ia the global contcxt of continental drift, they carry very 
considérable implication» for interprétations of New Zealand biogeography. The most recent recons¬ 
tructions at time of writing are those of Griffiths* and Griffiths and Varne * who hâve re-examined 
the relationships of the Ross- Adelaide Orogenic Belt, the Tasman Orogenic Zone and the New Zealand 
Géosynclinal Zone in respect of tcctonic plate theory, and hâve published the morphological recons¬ 
truction of the western South Pacific margin of Gondwanalmd resufting from their calculations. A 
timetahle for its disruption is based on marine magnetic proûling data of Pitman et al. 10 and other 
workers 1 . 1 *. Formation of the Pacific — Antarctic Ridge seems to hâve occurred about 80 million 
years or 10 ago (Uppcr Cretaceous) **, with a marked chaîne in direction of sea- floor spreading taking 
place about 30 million yenrs later (Eocene) V 1 . Christoffel and Rose 14 reported tbat studies of the 
magnetic anomalies of the En de ivour Fracture Zone implied sinistrad rotation of the Camphdl Pla¬ 
teau, the Southern part of the “ New Zealand Plateau” of Brodie ■*, during the Eocene. Sea-floor 
spreading between Antaretica and Australia began about 50 million years ago , - u . 

Carey 14 postulated splienochasinic opening of the Tasman Sea without any north-south axml 
displacement ; this is in accord witb the mode! of Griffiths and Varne, who showed that plotting the 
âge of successive marine magnetic anomalies gave an âge of about 80 million years for the deep Tasman 
Basin. This estim.de lies within the range of the much less accurate value of 90±40 million years 
published earlier hy Vogt and Conoliy 1? . Griffith» and Varne are in general agreement with Fleming M , 
end Suggate ■■, that evidence for slip on the New Zeeland alpine fault hefore the mid-Jurasaic is totally 
lacking. In fact Wellman* 0 provided evidence that the slippage had occurred no earlier than within 
Tcrtiary time. 

There are a few points in their arguments with which the writer is not entirely happy. Tiret- 
ly, Griffiths noted that crust tbickness below the Salomon lalands was reported by Officer * to be 
of the order of 15 km, and that this together with presence ol a Cretaceous igneous and metamorphic 
base **, auggested tbat the archipelago represented in part a fragment of the continental crust of Gond- 
wanalaod adjacent to the Renne! Ridge, at the outer edge of the Papuan Geosyncline. While this 
may eventually prove to be correct, the writer finds Griffiths' interprétation of the Solomons as part 
of the Gondwane crust rather unconvincing without further évidence, Coleman ** goes on to say 
about Oflicer'a 11 peper “ ..a resuit based on the rather slender seismic evidence then available. The 
recent gravity work suggests a lowcr figure (than 15 km). ” Griffith» does not cite this statement, 
Richards et al. a , di«cu»sed radiometric âge détermination résulta for tbe Solomons, and concluded 
that the major metamorphic phase occurred between the Cretaceous and Upper Eocene. Th* geology 
of fractured ialand arc» like the Solomons is not satisfactorily understood yet. There is (embiguous) 
evidence of iome différentiel slippage of the northero part of the archipelago (the Pacific Province) 
against the Southern part (the Central Province), with major laults on the islandi of Choiaeul and Santa 
Ysabel. These data are stül quite insufficicnt for uae in interprétation of the general tentures of the 
tcctonic hittory of the région to the north of New Caledonia and New Zealand **. 

Secondly, the writer also sees a geological problem in the aouthern part of the région. Wright u 
discusscd the theory and mechanistn of continental drift in the western South Pacific and concluded 
that New Zealand was once part of Antaretica (note that this simplified statement in his summery 
is brlied hy the more complex and likely situation he show* in his fig. 3). This author noted that a 
serions problem in the theory stemmed from résulté of âge détermination of the rocks ol West Antarc- 
tica by Aronson, using a ruhidium-strontium method *, *inec these showed a high degree of incompa- 
tihility with âge» of the western New Zealand metasediments published by Gunn **. On the other 
hand Griffiths cited the Antarctic Map Folio Série» **, as well a» his own unpuhliahed work in tha Neieon 
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and Fiordland Provinces of New Zealand to show that in botli are présent “ sequences similar in agc 
and variety of deformation style”. Neither he, nor Griffiths and Varne, cite the spécifie papers of 
Aronson and Gunn mentioned above. Conseqnently the writer, a non-geologist, is faced with two 
apparently irreconcilable statements and lacks the évidence or skill to décidé tliein. 

Conimon factors are agreed upon concerning the tectonic liistory of the western South Pacific 
even by authors holding quite different views on the mechanisms by which drift has corne about. Cul- 
len M visualized development of the géosynclinal arc between New Caledonia and New Zealand on one 
hand, of the volcanic Tonga, Kermadec, and Macquarie arcs on the other, as resulting from stages 
of crustal évolution “ promoted hy a northeastward orientated system of convection currents that 
origiuated to the south of Australia and New Zealand.” He concurred with Wright 24 that New 
Zealand was probably once much doser to Antarctica, and that the original Southern continuation 
of the Southwest Pacific géosynclinal arc lay 11 among the folded géosynclinal belts of West Antarctica, ” 
described by van Gcmmclcn 29 . 

The general concept of the “ northeastering ” of the crustal hlock containing New Zealand ha* 
been reinterpreted by Griffiths 3 and Griffiths and Varne 4 in terms of sea-floor spreading. In 1970 
Fleming 18 , and Christoffel and Ross 14 postulated sinistrad rotation of the Campbell Plateau and the 
Chathain Rise, the latter through more than 90° with respect to the orientation of New Zealand in 
the Mesozoic 18 . The prcscntly sinuate géosynclinal arc originally had a nearly straight configura¬ 
tion before the Rangitata Orogeny of the Uppcr Jurassic-Lowcr Crctaceous. So there is evidence 
of rifting and differential movement within the “northeastering” New Zealand Plateau hlock, with the 
Tasman Sca basin forming as tlic Campbell Plateau-New Zealand area moved and rotated. Most 
recently Griffiths and Varne hâve proposed a model for rifting of the whole région, embracing Austra¬ 
lia, New Guinea, Antarctica and New Zealand. 

The relationships postulated by Jones 2 , Smith and Hallain 30 , and Griffiths and Varne 4 , for 
the apparent rclationship between pre-drift Australia and New Zealand difîer in one most important 
respect. The former workers show the Southern end of the South Island respectively apposed to the 
coast of New South Wales {see Joncs, fig. 2b), or the Bass Strait région {see Smith and Hallam, fig. 2). 
Griffiths and Varne show the Lord Howc Rise, Norfolk Ridge and Three Kings Rise between eastern 
Australia and New Zealand. Tins point is of grcat importance for interprétation of biogeographical 
phenomena in the région. The balance of the evidence in the writer’s opinion favours the reconstruc¬ 
tion of lhe latter authors. While the boundaries of the Lord llowe Rise and the Norfolk Ridge are 
dillicult to define hecause of their relatively gentle marginal slopes, no evidence exists for north-south 
axial displacement at the northern end of the Tasman Sca. If the Tasman opened as a sphenochasm M , 
then in reconstruction of pre-drift configuration it can he closed by rotating the southem end of the 
Rise back against eastern Australia (see Griffiths and Varne, fig. 3). In addition, studies by Officer 21 , 
Brodie 1S , and most recently Shor et al. 81 , ail indicate that the Rise and the Ridge contain crust of 
continental type. Fig. 1 of the présent paper shows a reconstruction of the Southwest Pacific région 
of Gondwanaland, based on fig. 3 of Griffiths and Fig. 2 of Griffiths and Varne. 

When considcring biogeographical phenomena one must Lear in mind that continental rif¬ 
ting and drifting are by no means necessarily coincident in time. A few years ago biogeographers 
(including the writer), tended to treat rifting and continental dispersai rather vaguely as synonymous 
terms. Now, while rifting of the southem land masses may still be considcred as a Jurassicand Lower 
Cretaceous phenomenon, evidence is accumulating favouring dispersai not reaching major propor¬ 
tions in the western South Pacific région until early Caenozoic. Crustal éléments of this part of Gond¬ 
wanaland apparently remained in apposition even during the very last part of the Mesozoic. The 
New Zealand biogeographer cannot but wryly recall Wardle * 2 , whose views were hardly given much 
credcnce by Fleming and myself *> 8 , suggesting land connections during the Tertiary to explain the 
distributions of certain plant généra common to Australia, Tasmania and to New Zealand. Never- 
tbeless altbough the Lord Howe Rise, the Norfolk Ridge and the Three Kings Rise may represent 
in part remains of " Tasmantis ” land between New Zealand and Australia, this does not necessarily 
mean that these areas were dry land even during most of the Mesozoic, Jet alone the Tertiary. The 
question of the altitude of crustal blocks above sea level may not necessarily be of prime importance 
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to « zeologist reconatructing Gondwanaland, hut it is obvioudy vital for the health and well-being of 
terrestrial organisme ! Even if we accept a greitly revited drift timetahle, the Iand connections dia- 
eussed hy Wardle almost certainly did not exist. In the writer's opinion the balance of evidence i» 
ttill firmly »g«io»t land surface of any magnitude between Australie and New Zealand during the 
Tertiary. The preneot average depth of the Lord Howe Rise is about 2,200 métré», and that of the Nor¬ 
folk Ridge about 1,500 métrés and despitr the continantal cruet composition of the»e ridge», there 
is no evidence of an orogeny massive enough to bring about such a change in relief in that area in the 
Tertiary. In fact recentiy Houtz et al. u reported sédiments of Eocene âge on tha Lord Howe Rise, 
an indication that it has been a relatively deep submarine ridge since that time. Thi» i» not to aay 
that the Tasman Sea ridge» might not bave been much ahallower in tha Meiozoic than today. 

So the general picture that emerges of New Zealand during the Mesozoic it of a geotynolinal 
zone running NNW-SSE with respect to présent trua north, with significant land surface area that 
at time» was either greater or less than the amount exposed today. The area presently occupied by 
the Chatham Irland» was much doser to Antarctica than today; some exposed land probahly occurred 
in their vicinity. Worker» »till differ on a number of points in reennatructiona, tbe writer ‘considéra 
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the relative positions of the Tasman Sea submarine ridgcs in the Mesozoic end Tertiary to be of great 
importance. Workers are also at odds conceming the mechanism underlying continental dispersai, 
especially of tbe New Zealand Plateau block. Fleming 18 tended to discount as too simple Wright’s 
theory of small convection cells operating during the Cretaceous * 4 , to account for opening of the Tas¬ 
man Sea. Nevertheless ail the modem reconstructions place Australia, Tasmania, New Zealand and 
Antarctica considerably doser together in the early Tertiary and the Mesozoic than they are today. 

The writer is not really competent to criticise the sea-floor spreading data and marine magnctic 
profiling results on which the recent models are hased, but if one tums now from geological and geo- 
physical data to faunal and floral distribution patterns, the balance of data from these sources tends 
to support the model of Griffiths and Varne rather than thosc proposed by Smith and Hallam, or Jones, 
with regard to the relative position of New Zealand. 


NEW ZEALAND MESOZOIC BIOGEOGRAPHY 

The volume and quality of geological and geophysical data from the Southwest Pacific hâve 
greatly increased in recent years, but unfortunately the saine is hardly true of Mesozoic terrestrial fossils. 
Only the New Zealand marine fossils hâve left a reasonahly good record, and it is to these we must 
tum for most evidence of changes in composition of the fauna and flora during the Mesozoic, reflec- 
ting variation in availability of relatively shallow water dispersai routes. 

Laie Palaeozoic. 

Fossils occur in the Lower New Zealand Trias which represent the last remains of an extensive 
and singularly enigmatic austral Permian fauna 7 . As Fleming pointed out, it is not possible at pré¬ 
sent to reconcile the prcsence of the circum-Pacific, non Tethyan trigoniid bivalves in the early New 
Zealand Trias and Permian with the usual conception of Gondwanaland. However if Smith and Hal¬ 
lam are roughly correct in their general assessment of the pre-drift relationship of Antarctica, South 
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America, and the Australien New Zealand région, tben these continental areas shared in part a comroon 
continuoua coastline thst conid hâve functioned as a major dispersai route. We do not know thc extent, 
if any, of large marine embayments which roight hâve allowed the pénétration of marine taxa into 
régions we vagualy eonsider should lie well witbin the “ coastline ” of Gondwanalend. Tho Permian 
climate ia generally eonsidered to hâve been relatitively severe, possibly the climat* and sea tempé¬ 
rature permitted some exchange between what are now borcal and anti-boréal zones, as bappened again 
in tha Pleistocene and perhaps early Quaternary. The close relationship évident between castcrn 
Australien and New Zealand faunal successions in Ordovieian and Permian strata do seem to suggest 
reasonably dose proximity “. 

The early and mid-Mesozoic marine lossils hâve been rcviewed by Marwick M and Fleming*. \ 
A numbcr of forms were assumed to hâve had efficient dispersai by planktonic larvae ; these specics 
are found not only in New Zealand Trias but are widely distributed elsewhcre. Existence of smmo- 
nite fossils with wide distribution snggests that somc immigration to New Zealand was then possible, 
but in general during this period the fnuna shows much generic endemism, as for example in the bra- 
ehiopod group represented by Mmuctiopsis and others. This group has been eonsidered archaic 
and endemic **, and is particulsriy prominent in the upper meso-Trias (loeal Ladinian sequence). 
The surface erea of tho shallow weter zone around the émergent land of the early and pre-Mesozoic 
New Zealand Plateau was probably large enough to fonction as major evolutionary centre. Caughley ” 
humorously but rightly reminded zoogeographen» to bewarc of unconciously assuming that taxa in 
a région under study always had to hâve migrated there from somo outside point. The pelecypod 
fron t of the upper Trias is a mixture ; regionally endemic groupe include genera such as Ilokonuia 
and Orelia. Sorae of this group ere common to both New Zcataud and New Calcdonia. More wide- 
spread genera include Nuculana, Anodonlophora and Palatoneilo. The pelecypod Monolis colonized 
this région during the mid-Upper Trias “, but was rcplaced by beds of Otapiria in tbe Jurassic. Bra- 
ebiopods of the Upper Trias continued to show itrong endemism. Upper Triassic ammonites such 
as Proclydonauùlis, Arccstes and Pinacoceras, by eontrast were ell Tethysn, Otapiria ia now also 
known from the North Pacific (Dr C. A. Fleming, in lia.}. 

Jurassic. 

Sédiments of delinite non-marine origin are recorded in the Jurassic u , and at least one writer 
believed land surface area to be greater in the vieinity of thc New Zealand erehipelago than it is today **. 
Anotber reported that some exposed land probably existed to the west of présent-day New Caledonia 
during the Permian — Upper Jurassie period ■*. Evidence from the moltuscan fossil record strong- 
ly suggests that.. “the New Zealand-New Caledonia région... isolated during the (Triassie-Liassic) 
downwirping of this Pacifie margin ’, was linked to the nortbwest during the Upper Jurassic Rau- 
gitita Orogeny by the establishment of... "some sballow-watcr dispersai avenues”,. ’. There is 
évidence that the New Zealand grosynclinal région was beginning to rise in the mid- Jurassic Jl . The 
Upper Jurassic fossils show virtually no endemism, implying that New Zealand sbellow water zones 
were not isolated at this time. A study of terrestri»! plant microfossils showed that some of tlie podo- 
carp* were in New Zealand during the Jurassie géosynclinal phase 40 , and that their precursors may 
hâve been there much longer. Evidence from sevcrel sources thus shows tbe si me general pattern. Inone 
way or anotber, a land mass which approximates to présent-day New Zealand was in a favourable 
situation to reeeive a large influx of immigrants during the mid-Upper Jurassic. That the exposed 
area of ‘‘Tasmantis” might bava been greater than that of the présent New Zealand archipdago is 
acceptable. Tbis would increase tbe stetistieel chonccs of successful réception of species Crossing water 
gaps of greater or lesser magnitude, Nor is there necessity to assuma that tha shelf or lend régions 
of this part of Gondwanaland were ever completely continuons witb other areas. The disharmonie 
fauna, including sueh examples as the frog gémis Lciopelma, the reptile Sphenodon, the Apterygiformes 
and Dinomithoformes, and a great number of invertebrate forms, is adequately accountcd for by 
just such discontinuité» in the dispersai routes. 
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Although New Zealand and New Caledonia hâve enough biogcographical factors in common 
to justify their being grouped as a distinctive “ Maorian ” Province, each has its own unique (and appa- 
rcntly old) faunal elcments. For examplc among the Carahidae (Coleoptera), flightless Scaritini occur 
in New Caledonia and flightless Broscini in New Zealand ,a . 


Cretaceous. 

During the last era of the Mesozoic a number of factors secm to indicate changes in the confi¬ 
guration of the southwestern Pacific région of Gondwanaland. From the geological point of view 
it is diificull not to assume tliat the massive Rangitata Orogcny was not in some way related to the 
rifting process that evcntually led to the dispersai of tbe présent continental éléments 7 « M . Yine 
and Hess 41 suggested that such orogenic phases can pre-datc aclual rifting by about 20-25 million 
years. The climax of the orogcny occupicd much of the Lower Cretaceous, and in the Upper Cretaceous 
we find a nc.w and distinctive group of taxa with austral relationships appearing in the New Zealand 
and Antarctic marine fauna 7 - 42 - 4 , suggesting that circum-polar Antarctic tronghs were forming 2 * 7 . 
This austral elenient was new, and not related to the earlier enigmatic Pcrniian one 7 . lu addition, 
the Tethyan and cosmopolitan cléments which dominated the New Zealand Mid and Upper Jurassic 
were again replaccd by forms showing increasing endemism, anotlicr sign of progressive isolation and 
deepening waters around the archipelago. 

The Endeavonr Fracture Zone is widest south of New Zealand ; the influx of austral faunal 
éléments into the Upper Cretaceous seas of New Zealand supports the theory that the New Zealand 
Plateau région had begun to “ northeaster ” prior to the séparation of Australia and Antarctica in 
the Palaeoccne-Eocene. Scdimentary studies show a deep marine transgression hetween those 
two continents by tlie Eocene, and Carey 45 considered that a “ Red Sca-like ” trough occupicd the 
position of the Créât Australian Bight even by the Upper Jurassic . Tasmania was probably elïecti- 
vcly isolated by the beginning of the Eocene. Analysis of sédiments also shows that a distinct Cre¬ 
taceous marine transgression 49 > 47 followed the Jurassic one. The former was probably the begin¬ 
ning of a continuing trend, deepening through the carly and mid-Tcrtiary. By the Oligocène the sédi¬ 
ments west of Tasmania are clearly abyssal in nature z . The " Tasmanti* ” — New Zealand area 
(and that west of New Caledonia, probably) was also aubject to extensive marine invasion during the 
Cretaceous 7 . This was the beginning of a period of nearly complété isolation of the area, except 
from such taxa as could reach the archipelago by overwater dispersai and establish themselves. This 
isolation (and such dispersai) has continued througliout the Tertiary and the Quaternary periods. 

The writer sees no rcquirement to change previous conclusions drawn concerning the trans- 
Antarctic dispersai of Nolhofagus prior to the Southern continents drifting apart 6 . *• 4S . Anomalous 
distribution of Nothofagus species in New Guinea and New Caledonia is not a problem of Mesozoic 
hiogeography. Cranwcll 48 and the writer 8 discussed possible solutions to this. In fact the new 
geophysical évidence provides an easier solution to the big part of the “ Nolhofagiis Problem ”, ie., 
the distribution of living and fossil members of the genus in Australia, Tasmania, New Zealand, Antarc¬ 
tica and South America, but not in Southern Africa. The time of séparation of Africa from Antarc¬ 
tica is still somewhat imprécise, but the event probably occurred during the Upper Jurassic *», and recen- 
tly the more definite figure of 106 millions years ago has been mentioned 9 . This would then support 
the argument for the évolution and dispersai of Nolhofagus across Gondwanaland during the Lower 
Cretaceous. Populations of Nolhofagus arc now very regionally spécifie, very poorly adapted for 
over-water dispersai, and are almost certainly not being successfully dispersed across water at the 
présent time 48 . 

Jardine and McKenzie hâve re-examined the very interesting problem of the évolution and 
dispersai of marsupials with reference to continental drift *. Divergence of marsupials and the placen- 
tals probably occurred about 150-100 million years ago, perhaps from Jurassic eupantotheres M . S1 . 
The carliest known marsupial fossils are in North American Cretaceous strata ; the European and 
Asian équivalents are perhaps yct to be found. Writers are not prepared to speculatc on présent 
ümited cvidence that North America was the evolutionary centre. Didelphoid marsupials appear 
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in European Palaeocene beds, and persist until the Miocène. The Palaeocene is also tbe time of first 
appearance in South America, presumably resuiting from an invasion from North America at the 
very end of tbe Cretaceous Since Africa «ppc irs to hâve sepnrated from South America and Antarctica 
in the Upper Jure «sic, South America-Antarctica seems the oniy possible source of marsupials for 
Australie, even though no fossil record is known from Antarctica a> yet Thr highly «pecinlized 
Auatralian marsupial fauna of about 170 liviog species, i> though to hâve evolved in isolation eince 
Australia sepnrated from Antarctica 40-45 million ycars ago. Tbey appcar to stem from a single ances¬ 
tral stock. The earliest known fossil marsupisls in Australia are m Üliocene beds M . Cosstal Antarc¬ 
tica had a cool temperate elimate in the latr Cretaceous »nd Pelaeocene, and this did not become 
really severe until the mid-Tertiary 

Tberc are still some unexplained factors in the history of Australien marsupials. For instance 
why did placenta] mammalt not colonize the continent at about tbe same time as marsupials ? Or 
did they reach it, ftil to adapt, and rcpidly become extinct ? Jardine and McKenzie did not cite the 
papers of Jone», Carey and Smith and Hellam, and thus appear to ignore the difficulty of dispersai 
of marsupials from Antarctica to Australia if the Bight région had been transgres#ed by the aea quite 
early in the Cretaceous. Tbis is cspecially important since they took pains to empbasise (* p. 24) 
that the marsupials are a group witb limited powers and success in over-water dispersai. Neverthe- 
less there were probnbly island chains and the problcm is tbeoretically not insurmountablc. The 
same authors further noted that in the Mesozoic the pattern of major groups of plant taxa vas to bave 
either a <’ Gondwana ” — type distribution or a ” Laurasian ” type distribution. This ségrégation 
broke down in the Tertiary. For example after a Gondwana res trie ti ve distribution in tbe Mesoîoic, 
Podocarpus spread along the Pacific margins during the Tertiary. None of the data and discussion 
of tbe authors seems to demand modification or rejection of foregoing conclusions on the Mesozoic 
of New Zcaland. 


SUMMARY OF PROBABLE MESOZOIC HISTORY OF NEW ZEALAND 

The New Zcalend fauna and flora sbow a striking dcgrce of endemism. They are dishermonic, 
and many important Australien, South American and Indo-Pacific taxa are lacking or very poorly 
represented. Tbere hss clenrly been much évolution and spéciation during long periods of Virtual 
or total geographical isolation. This is particulerly true of the South Island, where the relatively 
largs surface area and varied topogmphy very probebly bsve continuously provided more ecological 
niches then in the North Island **■ M . 

Providing tba concepts of continental rifting and actual dlift are not confused, new data from 
sea-floor spreading and application of toctonic plate tbcory to the area do not very appreciably alter 
the previouily published pieture of the New Zealend Mesozoic largely developed by Fleming*- 7 . *• **. 
In fect the fit hetween geologienl and biogeograpbical pbenomena of the New Zealand région is impro- 
ved. Judging from shared faunal «equences, relationships hetween New Zealand and southeastern 
Australia were apparently close in the Permian. Tbe Lord Ilowe Rite and Norfolk Ridge may then, 
and no later, hâve formed a connecting région of dry land, or large exposed ridge» elose to one another 
and in tum to Australia and New Zealand. Tbe presence of a strong austral clement in tbe marine 
fauna of tbe New Zealand fauna might be explicable in terme of extensive marine embayments in the 
wboîe région, but the pre-Triassic configuration of the area it still enigmatic. Best évidence at présent 
suggeets the Norfolk Ridge in the Permian wst a marine trough, part of the New Zealand Geosyn- 
cüne (Dr. C. A. Fleming, in litt.). 

The “ Tesmantù ” — New Zealand région appears to bave been relatively isolated during tbe 
Triassic and Liessic, This isolation wsi mueh reduced during the Jurassic Rangitata Orogeny, and 
at this time the land surface area may bave been grcater than today. Between the Triassie and Ter¬ 
tiary cootinuous land connections (as oppoted to shallow water zone*) to Antarctica and Australia 
are still at b est very doubtful concept», despite tha revised timetable for the disruption of the Southwest 
Pacific région of Gondvranaland hased on marins msgnetie profiling. No Mesozoic reptiles so abun- 
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dant elsewhere appear to hâve reached New Zealand, except for Sphenodon, Snakes, and tcrrestrial 
mammals are almost totally absent. New Zealaud’s Iate Mesozoic and Tertiary isolation from both 
Australia and Antarctica apparently being suiïiciently dcveloped to prevent colonisation by marsu¬ 
pial* or monotremes. Presumably Australia’s immunity from placenta! invasions in the Tertiary 
permittcd the survival and spéciation of marsupials and the archaic monotremes. The Lord Howe 
Rise and the Norfolk Ridge may hâve partially contributed to “ Tasmantis ” in the Mesozoic, but 
it appears that they were completely submerged by the Eocene and probably as early as the Lower 
and mid-Cretaceous. During the later part of the Jurassic, or in the Lower Cretaceous, the whole 
New Zealand Plateau région began to move northeastwards with respect to Australia and Antarctica 
under the influence of sea-floor spreading. Aftcr séparation of the crustal block the deep hasin of 
the Tasman Sea formed progressively, and the original straight configuration of the Southwest Pacific 
geosyncline became distorted by dillerential rifting within the block, its contact with the Southern 
end in Antarctica was severcd, and the Campbell Plateau and the Chatham Rise rotatcd to the positions 
they hold today, with coïncident slipping on the New Zealand alpine fault of the order of 300 km. 
The dispersai of this hlock was folîowcd by the Eocene séparation of Australia from Antarctica, and 
northward movement of the former. 

Présent evidence does not support the idea of New Zealand forming part of the boundary of 
two tectonic plates 67 . 
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SUR LA DISTRIBUTION DE QUELQUES CRUSTACÉS 
MALACOSTRACES 
D’EAU DOUCE OU SAUMÂTRE 


p«r Théodore Monod * 


H m’a paru intéressant d’examiner dans le cadre de ce Colloque -. « Biogéogrnphie et liaisons 
intercontinentalea au cours du Mésozoïque s, quelques types de distributions qui peuvent aider sinon 
h résoudre du moins à mieux poser certains problèmes de biogéogrnphie historique. 

La question du pasaegc de la mer aux eaux douces et, en particulier, eux eaux souterraines 
a été souvent évoquée ; on a donc, suivent les cas, défini des types divers de pénétration par l’intermé- 
diaire ; da la nappe phréatique côtière, des grottes et fissures des kersts littoraux, des eaux aaumitres 
estuarines at lagumires avec parfois, de plu», pénétration dam le domaine souterrain à partir des eaux 
douces superficielles. 

La perspective où je voudrais me placer ici étant évidemment paléogéographique, il importe 
de distinguer plusieurs catégories de distributions disjointes de façon h pouvoir définir celles qui pour¬ 
raient trouver leur explication dens une hypothèse mohiliate de l’hittoire dea continents. 

1. Distributions disjointes pouvant s'expliquer sam modifications au tract actuel des limites continentales. 

Un exemple typique de ce type de répartition est celui d’un Tanaïdacé, Tonais s tanfordi Richard¬ 
son 1902, actuellement connu des localités suivantes : Kouriles (Stephensen 1936 et Miyadé 1938 : eau 
douce) —• Clipperton (Richardson 1901 : eau saumâtre) — Galapagos (Lang 1958, Monod 1970 : eau 
courante h peine indique) — Archipel Bismarck (Shiino 1965) — Ceylan (Stebbing 1904: T. philelaerus 
— Zanzibar (?) — Golfe de Suez (Stebbing 1910 : T. philelaerus ) — Sainte Hélène (Monod, sous presse : 
eau douce juaqu’h environ 900 m. d’altitude au moins) — eaux aaum&tre» du Brésil (Mello-Leitio 1941 
et Mane-Garzon 1943 : T. fluviatilis, T. tylviae, Lang 1958) — eaux douces et aaumütres de l'Uruguay 
et de l’Argentine (Giambingi 1923 : T. fluviaults. Van Name 1936 : idem, Mené-Garz6n 1943 : idem 
at T. herminias). 

H s’agit d’une espèce très euryhnline et qui, dans un cet au moins, a pu pénétrer fort avant 
et jusqu’au altitude (900 m) dans les eaux douces d’une petite lie (Sainte Hélène). Il est probable qu’il 
a’agit d’une forme littorale marine, encore que non signe]èe encore, aemble-t-il, en milieu marin pro¬ 
prement dit, et dont la tolérance h la déssalure lui permet l’occupation non seulement de milieux sau- 
mitres mais même, on l’a vu, d’babitats dulcaquicoles typique». 

Le caa du Jaera nurimanni (Rathke 1837) (= J. guerne », A. Dolllua 1889) reste, h eertains 
égards, comparable h celui du Tanais stanfordi ; sans doute s’agit-il ici d’une espèce marina litto¬ 
rale banale dea côtes européennes, mais il n’en est pas moins remarquable de constater (Mission » Bia- 
çores », oct. 1971) qu’on ne peut guère soulever un caillou immergé dans les ruisseaux de l'ile de Flore* 
(Açores) aens y voir courir ce petit lsopode brun-noir : toute l’tie semble colonisée, même en altitude 

• Muséum National d'Histoire N.turellr 

PSchn Outre-M-r, 57 Rue Cuvier, Paris 5a 
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Fto. 1. — Triangle! : Phreatoicoidé*. Point* : Atyidés ioutorrain* de la «érie typhlatyienne. Carrés : outre! Atyidé* 
louterrains : 

1. Typhlatyapearsei Cnsaier. — 2. Typhlatya gardai Chaee. —3. Typhatya contobrina BotOf-lneanu & Holthuis. — 
4. Typhlatya monat, Cboce. —5. Typhlatya galapageruÎM Monod & Cols. —6. Typhlatya rogerti Chace & Manning. 
— 7. Anlecaridina laucnsis Holthuis. — 8. Typhlopasta pauliani Holthuii. — 9. Spelaeocari* pretneri Matjaiic. — 
10. Stygiocaris s tylifcra Holthuis. — 11. Stygiocarit lancifera Holthuis. — 12. PalasmonioM ganteri Hay. — 
13. Palaemonias alabamea Smalley. — 14. Caridlnopd* brtvinarit Holthuis. — 15. Caridina lovoetieis Roth- 
Woltereck. —■ 16. Troglocarit inermis Fage. —17. Troglocaris anopkihalmivt (Kollar).—18. Troglocaris kutaUiana 
(Sadov*ky). — 19. Paruia mierophthalma (Page). — 20. Parisia macrophthalma Holthuis. — 21. Paritia ederüata 

Holthuis. — 22. Parisia fowleri Gordon. — 23. Caridina japonica s ikokuensis Kubo-24. Halocaridina rufra 

Holthuis (île* Hawaï). 

et l’on peut s’interroger sur la cause d’un pareil succès : absence, peut-être de compétiteurs ? 11 n’y 
a ni Aselles, ni Gammares \ ni d'ailleurs semble-t-il de Poissons prédateurs capables de nettoyer la 
face inférieure des pierres. 

Ajoutons que le J aéra sarsi Valkanof 1936 est, lui, une espèce devenue largement dulcaquicole 
en Europe orientale. 

Si l’exemple du Jaera sarsi n’a guère qu’un intérêt écologique local, celui du Tanais stanfordi 
vient poser à nouveau le problème de la spécificité des faunes saumâtres souvent évoqué (Monod 1925, 

1. Actuellement du moim car un Gammorus avait été décrit de l‘t!e et dont noue ne lommci pis parvenu» 4 retrou¬ 
ver un »eui exemplaire, malgré de* recherche» prolongée* et attentive*. 
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P. 11. Fischer 1940, Remanc 1940, Hcdgpeth 1957, etc.) et qui demeure discuté ; il semble toutefois 
que les peuplements estuarins, lagunaires, de mangrove, etc., puissent s’expliquer en général simple- 
ment par une euryhalinité particulière, le plus souvent associée h une préférence pour les substrats 
meubles, eablo- vaseux et veseux, plutôt que par une spécificité « saumâtre » proprement dite. La répar¬ 
tition disjointe du Tanais stanfordi (fig. 2) ne peut s’expliquer que par une introduction accidentelle, 
avec installation ponctuelle dans les seules stations favorables. 



1. t'Wim&i itmuu Bsnadict. — 2. ArUrolarw lira Bornas». — S. ■ Croulera » ityr i* Packard. — 
4. Cuolana (Speocirelana) totiusri Biojs S. Cirolarte fSpaocirolanmJ prleazi Bolivar. — 6. Crsasseietlo anops 
(Crssssr] Rioja. - 7. Trafloeirolana cuberuù |Hay) Rioja & HapMana tric/kufcwiw Bovrman. -- I. FaitthvU fau- 
eèsri (A. Dolltos & Viré). — 9. SptounmùUt raymondi A.Do llfu». —10. Sphatromuka vini (Brian). —10. îplae 
romidet burachi Stroukal. — 11. Typhlocrmlana sp. - -12. Sakardana tearati Monod. —13. Sholobaena mortoni 

Monod_14. SkoUbtun* sp. —15. Annina letaibu Budde-Lund. — 1*. Arurptilatm poitioni Psulian & Delamaro- 

De boutuville. — (ronds blancs) Tanait tlandfordi Richardson. 

Parmi les CiroUnidès souterrains, certains se trouvent encore si prés de la cOte actuelle que l’on 
ne peut que les considérer comme des immigrés plus ou moins récents. C’est le cas, en tous tes ces, 
d’dnnina lacnstri* Buddo Lund 1909 {cf. Th. Monod 1968) de Zanzibar et de la côte konyenne, d'Anop 
tilana poUaoni Paulian et Delamare-Deboutteville 1956 du sud-ouest malgache (grotte de Mitoho) 1 
et de Saharolana æurati Th. Monod 1930. 

On trouverait des cas analogues chez des Amphipodes et des Crevettes. 

Chez les premiers, le groupe Hadtia (-= Liagpceradocue), MeUmiphargut, Quadrivisio, Eriopisa, 
Weckelia, Paraweckelia, Paraniphargus (cf. Ruflo et Krapp-Schickel 1969) comprend avec des types 
marins, d’autres d'eaux dessalées ou souterraines : on ne peut donc penser ici I une immigration de 1* 
mer vers l’eau douce 4 la Invaur de nappes littorales, d’eaux saumâtres ou de réseaux karstiques. Le 
genre Hadxia étant connu h la lois de Yougoslavie, de Dalmatie, d'latrie et de la Terre d’Otranta at 
des Iles Carolines (Pacifique), sa distribution serait typiquement téthysienne. 


1. Ja considère comme difflcils da séparer, pour Punique caractère de l’auophthilmia, Anoptilene de Cinlana 
(cf. Tb. Monod, k paraître). 


Source : MNHN, Paris 
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Un genre d’Hippolytidés, Barbouria Rathburn 1912 (inonotypique, grottes de Cuba) est excessi¬ 
vement proche du genre marin Ligur Sarato 1885 (deux espèce*, l’nne de Méditerranée, L. ensiferus 
(Risso), l’autre indo-ouest Pacifique, L. uveae (Borradailc)), pouvant se trouver en eau saumâtre (cf. 
Th. Monod 1968, p. 772). 

11 s’agit toujours, ou l’aura noté, dans ce premier type de distribution, soit d’espèces marines 
soit de vicariantes si proches d’un type marin originel que l’on ne peut guère envisager qu’une immi¬ 
gration récente en eau douce. Des cas de ce genre n’intéressent évidemment pas les hypothèses inobi- 
listes. 

2. Distributions continentales dont Vexplication paraît impliquer une géographie différente de l'actuelle, 

mais sans recours nécessaire â Vhypothèse de la dérive. 

Les cas à placer ici seront ceux d’espèces relietuelles dont la distribution pourrait s’expliquer 
par des régressions anciennes, l’installation dans les eaux souterraines s’étant faite soit au bord d’une 
mer disparue soit sur remplacement d’un golfe abandonné par cellc-ci. 

Un exemple classique serait ici celui des Sphaeromatidés cavernicoles d’Europe occidentale 
(cf. Vandel 1964, p, 320, fig. 67) qui semblent avoir atteint leur aire actnclle, des deux côtés de Parc 
alpin, à la faveur d’une transgression marine dont le seul rceul serait ici postérieur au Miocène. Les 
Cirolanidés Faucheria et Sphaeromides avec diverses formes américaines représenteraient un cas ana¬ 
logue (fig. 2). Rappelons que Sphéromes et Cirolanidés souterrains peuvent être accompagnés d’Ostra- 
codes du genre Sphaeromicola, dont l’espèce la plus primitive est marine (Vandel 1964, p. 303)» 

Est-ce dans la meme catégorie qu’il faul placer les espèces du genre Typhlocirolana ? Ce. dernier 
est connu des Baléares, du Maroc et d’Algérie où la station la plus méridionale se trouve déjà en plein 
Sahara septentrional (llas*i Chehaha (Fort Miribel) sur le plateau du Tademaît à 1100 km de la côte). 
La nappe se trouve dans les calcaires crétacés que l’espèce aura pu atteindre à partir du littoral marin, 
situé plus au nord, par oû son ancêtre avait pu pénétrer dans les eaux souterraines. 

Le problème de l’origine des Cirolanidés hypogés, évoqué dés 1907 par Racovitza (pp. 474-475) 
reste ouvert. On a vu plus haut que dans certains cas (Annina, Anopsilana) une origine marine récente 
devait être envisagée. Dans d’autres cas (Typhlocirolana, Skotobaena, Faucheria, Sphaeromides, p. ex.) 
le passage mer-eaux souterraines des formes ancestrales pourrait être plus ancien et remonter à diverses 
époques du Tertiaire, voire du Crétacé ou même localement, du Jurassique. Les observations récentes 
(1974) de J.Y. Bertrand semblent permettre d’envisager pour les Faucheria du sud de la France 
une origine peut être crclacée, si du moins on doit bien conclure à une évolution plus ou moins localisée 
le long d’un rivage ancien. 

Le genre Skotobaena (Isop., Cirolanidés) pose un problème analogue : il est actuellement connu 
par deux espèces provenant, l’une de l’Ethiopie méridionale (Grotte de Sof Omar, Prov. du Balé), l’autre 
de la Somalie, toutes deux dans des eaux souterraines du bassin de l’Oued Shebeli, dans sa partie calcaire 
crétacieo-jurassiquc ; la mer s’étant progressivement retirée ici de l’ouest vers l’est au fur et à mesure 
de l’exondation du golfe somali, il est tout à fait plansible d’imaginer que le genre Skotobaena, d’origine 
marine, s’est adapté sur place à l’eau douce et à l’habitat souterrain ou il vit aujourd’hui sous une forma 
manifestement relictuelle. Sa spécialisation, tant morphologique qu’écologique, ne peut être qu’ancienno 
puisqu’il occupe, dans le « groupe Balhynomus », une plaee tout à fait à part : le genre est en effet volva- 
tionnel comme Creaseriella dans le « groupe Cirolana » et Faucheria dans le « groupe Faucheria » ; parmi 
les genres actuels connus, aucun d’ailleurs ne paraît assez proche des trois cités pour pouvoir en repré¬ 
senter un ancêtre identifiable. 

En ce qui concerne les Cirolanidés cavernicoles américains, nous ne savons guère encore qu’en 
penser : on peut tout de même noter que leur répartition actuellement connue semble plus ou moins 
jalonner une aire téthysienne. 

On devra prendre garde évidemment de ne pas attribuer nécessairement â une espèce l’âge 
même des dépôts sedimentaires dont elle habite les eaux souterraines : dans une région oû les circula¬ 
tions karstiques sont nombreuses, des migrations souterraines demeurent possibles, voire vraisemblables : 
si le Skotobaena mortoni a été découvert dans des calcaires mésozoïques (grotte de Sof Omar), une autre 
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espèce se rencontre, en aval, dans l'iiocène : il est ici légitime d’imaginer que c'est une mer tertiaire en 
régression qui a abandonné le genre Skotobaena dans un réseau noyé littoral ou, en tous Cas, son ancêtre, 
D’ailleurs, nous ignorons l’ige do la grotte de Soi Omar, évidemment beaucoup plus jeune que les 
calcaires dans lesquels elle se trouve crousée. 

La distribution d'un genre souterrain d'Arophipoder nord-américains, Slygonectes, a fait l’objet 
de la part d’iiolsinger (1967) de remarques intéressantes : il semble en effet que la pénétration d’un 
« Slygonectes s ancestral en eau douce sr serait laite dés le début du Tertiaire, peut-être même dèe la 
Un du Crétacé, et sur l’emplacement d'un golfe mississipien laguno-merin, à partir duquel se seraient 
effectuèos les migrations aysnt amené les Slygonectes jusque dans les Àppalaches ou le Texas central 
(Ozark Plateau). 

Sans doute ne sera-t-il pas toujours aise, ni même possihle, do séparer ies répartitions de ce type 
(relation possible avec une régression marine) de celles qui pourraient se voir attribuées k l’action 
d’une dérive continentale ; le premier cas concernera cependant le plus souvent des endémismes plus 
ou moins accusés, le second, des disjonctions lointaines 

3. Distributions disjointes dont l’explication semble pouvoir faire appel à uns translation intercontinen¬ 
tale. 

Évidemment, cette catégorie se verra plus aisément définie pour des formes terrestres (ou aqua¬ 
tiques mais souterraines) suffisamment archaïques pour pouvoir faire remonter avec quelque vrai¬ 
semblance leur origine k un âge reculé, antérieur k une éventuelle dérive. Vandel a, k ect égard, insisté 
k plusieurs reprises sur le cas de certains Isopodei Oniscoïdci (cl. 1972, pp. 40-41 et sa communication 
au présent Colloque). 

La distribution des Thermosbaenacea (région péri-méditerranéenne, Texas) pourrait relever 
d’une explication de cct ordre si l’origine du groupe est antérieure, comme on peut le penser, k l’ouver¬ 
ture de l’Atlantique moyen. 

Le cas d’espèces cavernicoles sans doute, mais demeurées proches d'un littoral actuel est a 
priori plus complexe. Prenons celui d'un groupe de Crevettes de la lamille des Atyidés, la série typhla. 
tyienne (cf. Monod et Cals 1970, possim), Celle-ci comprend actuellement les cinq genres : Antecaridina 
Edmondson 1954 (lies Lau, Fiji; Ile Europa, Canal de Mozambique; lie Entedcbir, Archipel Dahlak, 
Mtr Rouge ; Hawaii) — Spelaeocaris MatyaSié 1956 (Yougoslavie) — Stygiocaris Holthuis 1956 (West 
Àustralia) — Typhlatya Créaser 193G (Mexique, Cuba, Porto Rico et Barbuda, Assencion, Galapagos *) 
— Typhlopatsa Holthuis 1956 (sud de Madagascar). 

Bien entendu, la localisation plus ou moins littorale de la plupart des espèces en cause (fig. 1) pourrait 
inciter k admettre une pénétration (récente î) k partir de la mer : c’est l’hypothèse envisagée pour le 
Typhlatya galapagensis par Monod et Cals (1970, p. 101) et cependant, on peut «e demander si elle 
est bien justifiée. 

En effet, on ne connaît aucun Atyidé franchement marin et l'origine du groupe semble devoir 
être recherchée au voisinage de la famille marine des Acanthèphyridcs (Bouvier 1925, pp. 29-33} et 
certainement, vu le niveau morphologique de la séparation, à uue période reculée. Nous savons peu de 
choses des Atyidés fossiles : on connaît un Atyoida tremembeensis Bcurlen 1950, du Tertiaire du Brésil, 
État do Sic Paulo (p. 454, fig. 2) et un .4. mroi Beurlen 1950, probablement crétacé, de l'État de Bochia 
(p. 456, fig. 6), l’auteur supposant que le passage k l'eau douce a pu te faire « provavelmente no fim do 
Jurassico » (p, 457), Une • Caridino » serait connue de l’Oligocène de France. On n’oubliera pas cepen¬ 
dant qu’k moins d’uno conservation tout k fait exceptionnelle montrant certains détail» d'appendiec», 
les attributions génériques de Crevettes fossiles. Ceci dit, l’aneienneté de h famille des Atyidés n’a 
rien que de vreieemblable, Comment, dans cc Cas, expliquer sa présence dan* les fies dont certaines 
sont océaniques (Galapagos) et où la présence de terrains plus anciens que les laves récentes peut n'avoir 
pas été constatée, Il faut cependant rappeler qu’une Ile, même petite peut parfaitement représenter 
un élément» individualisé par la fragmentation d’un territoire préexistant : ce peut être le cas pour 
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l’archipcl Dahlak. En tous les cas, s’il faut admettre que les Atyidés cavernicoles « ne sont point d’origine 
marine» (Delamare-Deboutteville 1957, p. 61) — c’est à dire, en tous les cas, ne sont pas des immigrés 
marins récents — on sera tenté d’expliquer leur présence dans des habitats insulaires plutôt par des 
modifications d’ordre paléogéographique que par un passage local direct mer-eau douce : d’ailleurs 
dans cette dernière hypothèse, un cas comme celui d'Anlecaridina lauensis évoqué plus loin, resterait 
incompréhensible. 

En tous les cas, sur un schéma paléogéographiqne du Trias (fig. 1), la distribution des Atyidés 
cavernicoles actuellement connus peut s’expliquer par une origine marine ancienne. 

Celle des Phrealoicoidca (fig. 1), elle résolument australe, représente un type exemplaire de répar¬ 
tition australe disjointe au cours des déplacements continentaux postérieurs à l’origine reculée de ce 
groupe dont la position demeure extrêmement h part à l’intérieur des Isopodes. 

La famille dus Atyidés est, dans l’ensemble, strictement d’eau douce ; on connaît cependant 
certaines espèces tolérant une eau plus ou moins saumâtre, comme c’est le cas pour Anlecaridina lauensis 
à l’Ile Europa et aux lies Dahlak, pour Hatocaridina rubra llolthuis 1963 aux Hawaii. 

D’autre part, les genres de la série typhlatyienne sont à ce point voisins les uns des autres qu’il 
scmhle difficile d’imaginer entre eux une simple convergence plutôt qu’une communauté d’origine, & la 
fois phylètique et géographique, avec légère divergence ultérieure. 

Il y a même une espèce, Anlecaridina lauensis connue à la fois des Iles Fiji, de l’Ile Europa 
(Canal de Mozambique), des Iles Dahlak (Mer Rouge) et des Hawaii : ni une évolution séparée aboutissant 
trois fois à un résultat identique, ni un transport accidentel 1 ne semblent ici vraisemblables, mais si 
un foyer d’origine commune doit être envisagé, il ne peut guère l’être, on l’a vu plus haut (fig. 1), dans 
une géographie actuelle. 

Ajoutons enfin que la présence côte à côte de plusieurs espèces souterraines n’implique nulle¬ 
ment, bien entendu, une histoire commune : si dans le puisard d’Entcbebir (lies Dahlak) VEriopisa 
longiramus Stock et Nijssen 1965, pouvait, lui, représenter un élément d’origine marine récente, rien 
ne prouve qu’il en soit ainsi pour Y Anlecaridina lauensis de cette même station. Une remarque analogue 
a été formulée à propos d’Amphipodes des karsts côtiers d’istrie où les uns (Haihia) pourraient pro¬ 
venir directement de la mer et les autres (Niphargus) avoir « transité par les eaux douces» (Rulîo et 
Krapp-Schickcl 1969). 

La seule conclusion possible à ces remarques cursives, et d’ailleurs relativement banales, est 
qu’au stade actuel de nos connaissances, face : 1° ail caractère très imparfait de l’inventaire des faunes 
aquatiques souterraines pour trop de régions du globe et 2° à l’absence de fossiles ou, ce qui est peut- 
être plus grave encore, à l’incertitude extrême des identifications, il paraît sage de n’avancer qu’avec 
prudence en refusant l’attrait d’hypothèses séduisantes certes, mais trop souvent prématurées. 


1. Même li dos œufs cTAtyiUê» «talent transportables à longue distance (et par quel agent ?) U leur resterait 
ici à atteindre les eaux souterraines. 
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MESOZOIC INTERCONTINENTAL RELATIONSHIPS AS EVIDENCED 
BY BATHYNELLID CRUSTACEA (SYNCARIDA : MALACOSTRACA) 

par Horsl Knrt Schminkb 


Le texte de le communication du Profeateur H. K. Schminke a été retiré par >on auteur; ce 
mémoire a été publié séparément per la revue « Systematic Zoolopy >, T. 23, n° 2, June 1974, pp. 157- 
164, figs. 1-5. 


DISCUSSION 

Intervention iu Dr. F. Por. 


The finding of ou specimen o( Parabathynella in a brackiih ipring of lhe Jordan valley rites two pro 
blêmi : 

1. Euryhalinity might be more Irequent io the (amily th-in «hought. 

2. Cotoniiation of a poitmesozoie Und lika Israël would hâve been possible by uùng the marine — euryhaline 
»ay. 

Répont* du Dr. Schminke. 

Th» occurence ol a ipeeies in a brackiih spring it indeed intereiting. But doei it reslly «etually live 
there ? So far only a single «peeimen ht» been fourni and it leemi likely that this hn been svailied out Irom 
subterrineui weter*. The «pecics in question aeeording to the ne» lyilem of the family belongi to the genu» 
Cuniobathyntüa. Ail other known speciea of this genus inhabit Ircshwater. Further ipeeies from braekiih environ, 
menti like in the ganui Hexakathyiulla are laeking io far. Alio, if I recall eorrectly, you mentioned tome time 
ago -when wa dncusiod this matter in private that there were indications thst this pirtieulor spring might be 
fad from two diifcrent souxeei, one Ireshwstcr and the other saline. 

Al for the eolonizstion ol s poit-metozoio land lika lirael by tha marina — euryhaline way it eannot 
be denied that thi» could indeed hâve hsppened, but so fir, I think, there il no convincing svidence to prova 
thst tbi« wn aetually lhe eaie. Tha eolonization could alio hâve Uken ptaee through the lystem ol subterra- 
nesn waters from ireai bordering the newly emerging land. 

/nurvsntion du Profuttur Th. Monod, soulignant la lait inexpliqué de l'abienee de ee groupe da Crus- 
tseés en Amérique du Nord. 

/lipome du Dr. Schminke. 

L'absence de Bithynellaeca en Amérique du Nord n’eit, en effet, qu’appirente. Il semblerait que jusqu’ici 
on n’a pas eneore assez cherché. Hier soir j’avaii l'occision de parler au Professeur Delemare-DeboutUville 
qui revient d’un eéjour aux Étits-Unii. Il m’a raconté qu'il a flit dci prélèvements, mais n’a pas trouvé de 
Bathynellece». C’est eurieux, mais nous étions d’sceord pour penser que cels ne prouve rien. Au contraire nous 
étions eonvaincus qu’il doit y en avoir, il ns laut que continuer à les chercher. Mais ja na connais pas de eollègurs 
américains qui t’y intéressent. 
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LES ISOPODES TERRESTRES ET LE GONDWANA 

par Albert Vandel * 


INTRODUCTION 

L’exposé qui fait le sujet de notre communication sc divise en trois parties : 

1) Nous donnerons tout d’abord les raisons qui confèrent aux Isopodes terrestres ou Oniscoïdes 
la valeur d’excellents indicateurs biogéographiques. 

2) Dans la seconde partie, noua démontrerons que les Isopodes terrestres ont pris naissance sur 
le Gondwana. 

3) En dernier lieu, nous rechercherons quelles sont les voies suivies par les Oniscoïdes gond- 
waniens pour peupler les continents de l’hémisphère septentrional. 


LES ISOPODES TERRESTRES 
EN TANT QU’INDICATEURS BIOGÉOGRAPHIQUES 

La plupart des Oniscoïdes peuvent être tenus pour d’excellents indicateurs biogèographiques. 
Cependant, une sélection préliminaire s’impose. 

Bien entendu, nous éliminerons d’emblée les formes cosmopolites dispersées en suite des acti¬ 
vités humaines, dans de vastes régions, voire dans le monde entier. 

Les halophiles seront également écartés, car ils se répandent le long des côtes et parviennent 
à coloniser des contrées fort éloignées de leur lieu d’origine. 

Cependant, la plupart des Oniscoïdes sont des formes sédentaires, dont les moyens de dispersion 
sont assez faibles. Les espèces les plus intéressantes pour le biogéographe sont les formes refoulées dans 
des lieux de refuge, tels que l’humus, la terre, et mieux encore les cavités souterraines. Les Oniscoïdes 
endogès ou cavernicoles sont si étroitement lies à leurs biotopes qu’ils ne sauraient s’en évader. Ce sont, 
pour reprendre la célèbre expression de Darwin, des « fossiles vivants ». 

Notre sujet étant immense, il convient d’informer le lecteur des limites que nous avons assignées 
à notre exposé. 

Parmi les terres gondwaniennes, nous ne retiendrons que l’Australie, la Nouvelle-Zélande et la 
Mclancsie ; et dans l’hémisphère septentrional, seules l’Asie et la région méditerranéenne seront évo¬ 
quées. 

L’information que nous possédons sur l’Amérique et l’Afrique n’est pas utilisable, car la systé¬ 
matique relative aux Oniscoïdes de ces deux continents n’a pas encore été révisée et accordée aux 
normes modernes. 

Notre exposé sera donc limité •, mais, ce qu’il perdra en étendue, sera largement compensé par 
la solidité des arguments que nous présentons en faveur de nos thèses. 


* Faculté des Sciences, Laboratoire de Zoologie, Toulouse, France. 
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LES RÉPARTITIONS GONDWANIENNES 

Lea connaissance* dont nous disposons aujourd'hui nom permettent d’aflirmer que roua Us 
Oniscoldes sont originaires des terres gondwaniennes. 

Il n’est point question de donner, dans cette brève communication, un exposé complet d'un 
sujet extrêmement vaste puisqu'il concerne le monde entier. 

Cinq exemples seront sélectionnes pour démontrer le bicn-fondc de notre thèse. 

1) Premier exemple. - - Si nous faisons abstraction des Tylidae (qui, en fait, appartiennent au 
•ous ordre des Valvifères) et des Ligiidae, formes halophilea, les liopodes terrestres les plus primitifs 
que nous connaissons appartiennent à la tribu des Synochela, terme introduit par J. J. Legrand pour 
désigner les Oniscoides dont les canaux déférents du mile demeurent distincts sur toute leur longueur. 

A la base des Synoeheta prend place la famille des Styloniecidae. Dans un mémoire paru, voici 
vingt ans (19o2), nous avons évoqué la répartition du genre Slyioniscns, et nnus l’avons illustrée, en 
présentant au lecteur une carte qui fait apparaître la distribution des espèces de cc genre dont aucune 
(sauf l’une d'elles, récemment découverte dana les grottea de Cube) ne Iranchit l’équateur. 

2) Deuxième exemple. — 1! est relatif an genre Delà, l’un des représentant» les plus importants 
et aussi l’un des plus typiques de la famille des Scyphacidae. Charles Cbilton, dana un mémoire daté 
de 1915, avait évoqué la répartition de ce genre qui est typiquement gnndwanienne. Les terres occupées 
par ce genre sont disposées en cercle autour du pôle sud. Ce «ont l'Australie, la Tasmanie, la Nouvelle- 
Zélande, l’Amérique du Sud, l’Afrique du Sud et, enfin, les lies Saint-Paul et Amsterdam. 

3) Troisième exemple. — Nous connaissons de façon précise l'ongine des Oniscidae. Ils ont pris 
naiwanec dans l'hémisphère austral, où ils sont représentes par les genres Jlononiscus (Australie) et 
PhaUoniscus (Nouvelle-Zélande). 

4) Quatrième exemple. — Latreille avait fondé, en 1804, un genre PkiUncia qu’il rapprochait 
du genre Oniscus. On doit reconnaître que cette conception ne s’est guère modifiée jusqu’à une date 
toute récente. La raison en est que les Philoscies peuplant l’Europe et l’Amérique du Nord sont peu 
nombreusee, et présentent des structures assez monotones. 

Cependant, lorsquo Ica iaopodologues eurent à leur disposition des Philoscici provenant des 
paya équatoriaux et de* régions australes, ila furent surpris par l'extraordinaire variété des « Pkiloscia ». 
Non seulement, ils décrivirent de nombreuses espèces, mais ils furent conduits à instituer de nouveaux 
genres, et même des groupements super-générique». 

C’est la raison pour laquelle l’auteur du présent rapport a institué, en 1952, une soua-famillc 
i'Oniscidae, celle de* Philosciinae. Aujourd’hui, c'est à dire vingt ans après cette première tentative 
de classification, l’nuteur a pris l'initiative, en raison du foisonnement de nouveaux genres et de nou¬ 
vel]*: espèces institues au cours des dernières années, d’élever ce groupe au rang de famille. Désormais, 
nou» le» désignerons sous le nom de Phüoscïidae. 

Ce sont le* terres gondwaniennes — Cuba, Amérique du Sud, Nouvelle.Zéîande, Australie, 
Mélanèsio et Afrique tropicale et méridionale — qui ont dévoilé la richesse en Philoacief. 

Le* cnrcinologistc» ont créé, en ees dernières années, des dizaines de genres nouveaux et des 
centaines d’espèces inédites de Pkilotciidae, et cette liste est très certainement loin d’être close. 

5) Cinquième exemple. — Le genre ArmadiUo fut institué per Duntéril, en 1816. An cour» des 
ana, le nombre d’espèce* s'est accru dana dea proportions considérable». Armadillo est aujourd’hui 
intégré dans une famille de* ArmadiUidae, divisée elle-même en plusieurs aou»familles qui comprennent 
des dizaines de genres et des centaines d’espèce*. 

Les ArmadiUidae, tout comme les Philosciidae, constituent un groupe austral. Dans l’hémisphère 
sud, il» occupent auaai bien les régions tempérées que la zone tropicale. Par contre, dans l’hémisphère 
nord, Taire occupée par les ArmadiUidae ne dépasao point la limite dea régions à climat méditerranéen. 

Par ailleurs, nous pouvons affirmer, en toute certitude, que l'Australie est le lieu de naissance 
de la lignée atmadillidienne. Car l'ancêtre des ArmadiUidae, c’est à dire le genre Australiodillo, qui n’a 
pas encore acquis la faculté de se rouler en boule, n'est représenté que par troi* espèces, l’une provenant 
du Queenslend, et les deux autres, de Lord IIow* Isiand. 
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LES VOIES SUIVIES PAR LES 
ONISCOÏDES POUR PEUPLER LES 
CONTINENTS DE L’HÉMISPHÈRE SEPTENTRIONAL 

Les sujets traités dans les pages précédentes avaient été déjà évoqués par les isopodologues. 
Par contre, le thème qui fait l’objet de notre dernière partie appartient à un domaine à peu près vierge. 
Il concerne le trajet suivi par les Oniseoïdes gondwaniens, au cours de la migration qui leur a permis 
de coloniser l'hcmisphère septentrional de notre globe. 

11 est probable — et même, certain — que le mouvement migrateur que nous avons mis en évi¬ 
dence 11’est pas unique, et que d’autres régions du globe ont été parcourues par de semblables dépla¬ 
cements de populations. Cependant, notre documentation est encore trop fragmeutaire pour que nous 
puissions en faire état. 


LA GUIRLANDE INSULAIRE DU 
PACIFIQUE OCCIDENTAL 

L’un de» traits les plus remarquables de la région pacifique occidentale est eette longue chaîne 
d’îles et d’archipels qui s’étend sur plus de 100° de longitude. Elle est constituée par les Iles Alou¬ 
tiennes, l’Archipel nippon, Formosc, les Philippines, les îles de la Sonde, Bornéo, les Célèbes, la Nouvelle- 
Guinée, les Archipels Bismarck et Salomon, les Nouvelles-Hébrides, la Nouvelle-Calédonie, l’Archipel 
Kermadec, la Nouvelle-Zélande, les Iles Antipodes, Auekland, Campbell et Macquarie. 

Or nous sommes aujourd'hui en mesure de pouvoir allirmer que les éléments de eette guirlande 
insulaire qui devaient être jadis réunis, a été l’une des voies les plu» fréquentées par les migrateurs 
originaires de l’hémisphère austral qui se sont dirigés vers le nord. Cette longue route leur a permis 
d’atteindre les continents de l’hémisphère septentrional. 

Nous choisirons pour prouver l’exactitude de notre thèse quatre exemples particulièrement 
significatifs. 

Premier exemple. — Si l’on excepte les Tylidat (qui ne sont point d’ailleurs des Oniscoidea, mais 
des VaU’ifera adaptés à la vie terrestre) et les Ligiidae, formes imparfaitement émancipées du milieu 
aquatique, les Oniseoïdes que l’on doit tenir pour les plus primitifs sont représentés par les deux familles 
des Slyloniscidae et des Trichoniscidae. 

Dans un travail publié voici vingt ans (Vandel, 1952), nous avions opposé ces deux familles, 
tant sur le plan anatomique que snr le plan biogéographique. La rigueur de eette antinomie nous paraît 
aujourd’hui excessive. 

Les dilïércnces anatomiques sont d’ordre quantitatif, mais non qualitatif. La musculature qui 
commande les mouvements de l’endopodite du premier pléopode mâle est plus développée chez les 
Styloniscidae que chez les Trichoniscidae, mais le modèle demeure le meme. 

Rien ne s’oppose donc à ce que l’on envisage la dérivation des Trichoniscidae à partir des Stylo¬ 
niscidae, en suite de la réduction de certains faisceaux musculaires commandant les appendices copu- 
lateurs. 

D’ailleurs, la structure des appareils copulateurs mâles est parfois très semblable chez les Stylo¬ 
niscidae et les Trichoniscidae. C’est le cas pour deux genres qui seront à nouveau évoqués, dans notre 
comparaison biogéographique. Ce sont les genres Clavigeroniscus (Styloniscidac) et Ilyloniscus (Tricho- 
niscidac), 

Dans ces deux genres, l’endopodite du second pléopode mâle est uniformément cylindrique •, 
il se termine par une extrémité dont la structure est complexe. Il s’agit d’un organe d’apposition et non 
d’intromission. 

Envisageons maintenant la répartition géographique des deux lignées trichonisciennc et stylo- 
niseienne. Nous avons évoqué, dans notre mémoire de 1952, la répartition des Trichoniscidae. A l’époque, 
des représentants de cette famille étaient connus en Amérique du Nord, dans certains archipels atlan- 
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tiques, en Europe, et dans les terres ceinturant Is Mediterranée. Depuis lors, le gra nd biospéologue 
japonais, Shin lehi Uéno et son équipe, ont découvert des représente nts de l> fs mille des Trichonis- 
tidae dans les grottes joponiiites. 

Les deux espèces récoltées appartiennent au genre Hyloniscus {II. uenoi et H. unidentatus). 
Tous les autres représentants de ce genre sont cantonnés, b l'exception d’une espèce expansive, H. ripa- 
ritu (Koch), dans la moitié septentrionale de la région balkanique. On ne saurait guère douter que cette 
répartition fragmentée aoit la conséquence de la période glaciaire qui a détruit, en grande pertie, la 
faune sibérienne. 

Tournons maintenant nos regards vers la série styloniscienne. Toutes les espèces du genre Stylo- 
nùcus sont cantonnées dans l’hemisphère austral (i l’exception d’une espèce récemment decouverte 
dans une grotte de Cubs}. 

Cependant d’autrea représentants de la famille des Styloniscidae présentent une répartition 
différente. C’est le cas du genre Clavigeroniscus dont les quatre espèces, décrites jusqu’b ee jour, sont 
exactement réparties Je long de l’Équateur : Amérique tropicale, Afrique tropicale et Mêlancsie. 

Seule l’espèce mélanésienne Cl. mussani concerne notre propos. Elle est commune en Nouvcllo- 
Guinée et dans les Archipels Bismsrck et Salomon. 

Noua avons dit qur les pléopodes eopulaleurs mâles des deux genres Clavigeroniscus (Stylonis- 
eidae) et Hyloniscus (TrichoniscidaeJ sont construits sur le même type. C’est pourquoi nous pouvons 
reconnaître, avec une certaine vraisemblance, une parenté phylétique entre Clavigeroniscus et Hylonis- 
eus. Ainsi te dessine le trejet d’une migration qui, partie de la Mélsnésie sursit gagné l’archipel nippon, 
tandis qu’une autro lignée, se dirigeant vers l’ouest, aurait atteint l’Europe orientale. Bien tôr il ne 
reste, de ce trajet que, quelques stations largement dispersées. Cependant, l’orientation du mouvement 
de migration peut être aisément reconnue. 

Second exemple. — Notre second exemple est emprunté à la famille des Philoseiidae. Il se rapporte 
au genre Papuaphiloscia, institué, en 1970, psr l'auteur du présent rapport. Ce grnre comprend, dans 
l'état actuel de nos conneiasencei, neuf espèces dont voie! la répartition : Nouvelle-Zélande, Archipel 
Salomon, Archipel Bismarck, Nouvelle-Guinée, Archipel Biou-Kion. Les représentants de ce genre 
occupant donc la totalité de l’arc insulaire qui s’étend de la Nouvelle-Zélande au Japon. 

Troisième exemple- — Notre troisième exemple ae rapporte égelement sux représentants de la 
famille des Philoseiidae. Il complète, de façon très heureuse, le ess précédent, en faisant apparaître 
la bifurcation fondamentale de le migration qui, partie de« régions australes, est parvenue dons l’hémis 
phére septentrional. 

Le genre Chaetophiloscia a été institué, en 1908, par le grand isopodologue Allemand K. W. Ver- 
horfî. Il clsasait dsne cette nouvelle unité systématique plusieurs espèces méditerranéennes. 

il ignorait, b l’époque, que sa découverte représentait le terme ultimr d’une longue migration 
qui, ayant son point de départ dam les terres australes, s’elt achevée dans le domaine méditerranéen. 

La systématique moderne a reconnu que le genre Chaetophiloscia fait partie d’un groupe de 
Philotcies, fort bien caractériié par l’excentricité du nodulus lateralis IV. Ces Philoscies ont été rassemblées 
en un s groupe cha etophiloscien a. 

La connaissance de ce groupe eat due en geande partie b l’auteur du présent mémoire, qui a eu 
l’heureuse fortune de disposer d’un matériel abondant d'Oniscoïdes provenant de la région pacifique. 
Cette étude l’a conduit b créer de nouveaux genres (IsabtUoscia, VèrhoeffieUa, Papuaphiloscia et Leuco- 
phUoscia), ayant tou» en commun un nodulus lateralis IV excentrique. Or, ces genres sont tous propres 
b la région pacifique occidentale comprise entre lr Nouvelle-Calédonie et l’archipel nippon. 

Ainsi on ne saurait douter que les ancêtres du genre Chaetophiloscia «oient originaires de la région 
pacifique. Ils auraient émigré ver» le nord, et auraient atteint l’équateur. A ce niveau, le courant migea- 
teur ae serait acindé en deux bronches, l'une poursuivant ea marche vers le nord aurait atteint l’archipel 
nippon ; l’autre branche ae serait infléchie ver» l’ouest, pour gagner la région méditerranéenne. H est 
regeettable que les étapes intermédiaires de cette immense migration noua demeurent inconnues. Il 
faut en chercher la raison dans l’ignorance, b peu près complète, où noua demeurona qnsnt sux Philoscies 
peuplant l’Inde et l’Indochine. Cette hypothèse reçoit cependsnt quelques soutiens dût b la répartition 
des ArmadiÜidae. 
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Quatrième exemple. — Notre quatrième exemple porte sur la famille des ArmadiUidae. Pour 
retracer les migrations effectuées par cette famille d’Oniscoïdes, nous sommes obligés de faire appel 
à deux genres différents. N’oublions pas que le temps a été un grand destructeur. Le monde animal 
que nous connaissons est, comme l’habit d’Arlequin, formé de pièces et de morceaux. 

Le genre Hybodillo comprend quatre espèces. L’une, australiensis est une forme naine (2 mm.) 
découverte dans une grotte de l’Australie occidentale qui se situe aux environs d’Augusta. Cette espèce 
peut être tenue pour une rélicte gondwanienne. 

Une autre espèce, H. pygmaeus a été récoltée à Valoka (Cape Hoskins) en Nouvelle-Bretagne. 
C’est une forme encore plus petite que la précédente ; elle mesure 1,25 mm. Elle est complètement dépig- 
mentèe et anophthalme. Elle mène une vie endogée dans la forêt primaire. 

Les deux autres espèces du genre Hybodillo sont de taille un peu plus grande (3-3,5 mm.) ; elles 
sont pigmentées et oculces. L’une (colocasiae) a été récoltée à Java ; l’autre (jubatus) à Sumatra. 
Ainsi la lignée armadillidiennc a atteint l’équateur. 

Cependant, la migration armadillidienne s’est poursuivie plus loin encore. Et, n’est-il pas piquant 
de faire remarquer que le premier représentant de la famille des ArmadiUidae qui fut décrit — Armadillo 
ofjicinalie Dumeril, 1816 — est celui qui marque le terme de la migration armadillidienne ; cette espèce 
peuple, non seulement, toutes les terres baignées par la Méditerranée, mais elle a colonisé les rivages 
atlantiques du Maroc et du Portugal. 

Il n’en reste pas moins, qu’une immense lacune sépare les représentants indonésiens de la famille 
des ArmadiUidae, et le peuplement méditerranéen. Elle n’est comblée que par la récolte d’une espèce 
du genre Armadiüo (A. elevaius Verhoeff) à Madras. Toutefois, il convient d’ajouter que la faune isopo- 
dique de l’Inde et de la presqu’île indochinoise est si mal connue que l’on peut s’attendre à la découverte 
d’autres représentants du genre Armadillo ou de formes affines dans l’Asie méridionale. 
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CONCLUSION 

En dépit d’immenses lacune» qui »ont due», le» unes à l'état encore trè» imparfait de no» con¬ 
naissances — les autre», * la disparition de beaucoup d’wpêces animales, dont l’homme e»t l’un de» 
principaux responsables — il nous est possible de reconstituer, au moins approximativement, le» grand» 
axe» de migration de» Oniscoïde». Nous avons tenté de représenter sur une carte les voies suivies par 
les Oniseoïdns au Cours da leur» migrationa. Né» sur de» terres australes, ils se sont dirigés tout d’abord 
vers le nord et ont atteint les régions équetoriales. À ce niveau, le courant migrateur s'est scindé en 
deux branches ; l’une remontant vers le nord, en suivant la e6te pacifique de t’Aneien Continent j 
l’autre, s’infléchissant ver* l’ouest, et gagnant, après avoir traversé la péninsule indienne, la région 
méditerranéenne. 
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DISCUSSION 

Intervention du Professeur R. F. Laurent. 

Le Professeur Vandel a raison de souligner le fait que bien des animaux subissent les migrations des 
continents à la dérive, plutôt que d’effectuer ces migrations eux-mêmes. C'est le cas de formes mal douées au 
point de vue locomotion: Isopodes terrestres évidemment, Insectes aptères, Myriapodes, Reptiles et Batraciens 
fouisseurs. Les Batraciens en général doivent difficilement survivre à une traversée océanique, puisqu’ils ne sup¬ 
portent guère le contact avec l’eau salée. 

Intervention du Professeur Th. Monod, sur l'importance des changements éco-climatiqucs et des changements 
de « maison » comme facteurs de migration. 

Intervention du Professeur Kosswig. (Hambourg) 

Le genre non ailé Pseudisolabis (Dermaptères) montre une distribution correspondante excellcment aux 
exemples donnés par le Professeur Vandel : Nouvelle-Zélande — Australie — Inde — Anatolie méridionale. 
Peut-être Pseudisolabella gracca de la Grèce décrite par Verhoeff est un représentant de la meme série phylo¬ 
génétique en Europe. En outre l’écologie des deux groupes montre des similitudes. 

Intervention du Professeur R. Dollfus 

Les oiseaux dans leurs migrations, peuvent transporter des Oniscoîdes roulés en boule dans leur tube 
digestif. Ceux-ci ne sont pas toujours digérés et peuvent être rejetés vivants dans les matières fécales. 
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ÉLÉMENTS ANCIENS DE L’ENTOMOFAUNE 
NÉOTROPICALE : SES IMPLICATIONS BIOCEOGRAPHIQUES 


pur Gonzalo llsirrrra * 


Escuels nucionsl de C.iencies Biotope*» 
Instituto Politécnieo Nscionsl 
Mexico 17, D. F. 


INTRODUCTION 

Nom eapéron* présenter dan* ee travail une théorie cohérente des élément* et de* mécanisme* 
qui lont intervenu* dan* la formation de l'entomo-faune néotropicale actuelle et dan» celle de* groupe* 
qui en «ont dérivé* et »e *ont répandu* dan* la zone de transition mexicaine et dens le* Étals-Uni*. 
Le* mécanisme* biogéographiques que nou» analysons ici ne sont pa*, cela va sans dire, réservé* exclu- 
•ivement aux Insecte». Le* mêmes considération* peuvent «'appliquer* n'importe quel groupe de plantes 
ou d'animaux anciens, c’est à dire ayant leur* caractère* morphologique* essentiel* déjà établi* avant 
le Cénozoïque. 

Nous désirons dépasser dan* notre expose I» longue controverse qui oppose les partisans ot le* 
adversaires de ta dérive continentale ; à cette confrontation, au caractère de polémique biogèographique, 
doivent se substituer des hypothèses de synthèse. 

La théorie de la dérive de* continents fournit actuellement un vaste champ d'étude pour la 
géophysique. Laissons la discussion de ses mécanismes à cette science et essayons, nous, les zoologistes, 
d« trouver une explication complète à la formation de le faune américaine actuelle et à ses relations 
passées avec la faune des autre* continents. Dans ce but nous baserons no» hypothèse» *ur autant de 
dates connue* que possible (zoologiques, botaniques, paléontologiques, géologiques, etc..) en prenant 
soin de n’introduire que le minimum de distorsion subjective. Tel est notre objectif en essayent de pré¬ 
senter une théorie de synthèse qui réuni»*e deux points de vue : le*po*sibilitè« biogéographiques dérivées 
de» contacts gondwanien* et des routes d'émigration qui en découlent afin d'expliquer une série de 
similitudes dsns des ensembles faunistiques que de nombreux caractères font considérer comme anciens ; 
et également les rapports et les concepts que Simpson et ses successeurs ont établis pour la zoogéo' 
graphie de l'Amérique durent le Cénozoïque. 

0 nous faut reconnaître que le groupe d’auteurs qui débute avec Matthew et culmine evee des 
figures comme Simpson, Darliogton et M»yr a fourni un énorme apport d'idées et d'informations, 
bien que nous ne soyons pss toujours d'accord avec leur* hypothèse* sur la distribution des groupes 
anciens. Tous ces savant* ont apporté une brillente contribution à la Zoogéographie, probablement 
la plus importante dans le» décennies quarante et cinquante de notre siècle. Ce groupe n'a jamais pré¬ 
tendu constituer une École avec l'unité de concepts que ce terme implique. Tous ces auteurs ont cepem 
dont beaucoup de points communs : Qs n'admettent pas l'influence de* contacts gondwaniens sur les 
affinités biogéogT»phiques de la faune actuelle et ne prennent donc pas en considération dans leur 

*. Prolxiuar Titulaire SEDICT-COFÀA. Institut* P.liUenieo N.eioall, Méxic». 
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argumentation paléogéographique l’hypothèse de l’existence du continent de Gondwana et de sa frag¬ 
mentation et dérive ultérieures. Ils considèrent que la distribution actuelle des continents peut expli¬ 
quer totalement le passé de la dispersion des groupes d’animaux actuels, et, ce qui n’est pas la caracté¬ 
ristique la moins importante, ils emploient les Vertèbres comme sujets de leurs analyses zoogéographiques. 
Reig (1968) groupe ces auteurs sous la dénomination de courant holarcticiste. 

Nous comprenons les inconvénients que présente la réunion sous une dénomination commune 
d’nn ensemble de personnalités scientifiques qui ont toutes fourni des contributions originales de pre¬ 
mière importance et qui ne suivent pas toujours les mêmes concepts j le plus hétérodoxe de ces auteurs 
est peut-être le plus brillant d’entre eux : Darlington. Toutefois on trouve beaucoup de notions communes 
dans leurs raisonnements zoogéographiques et quand nous essayons de les mettre en valeur nous 
employons alors le terme de courant holarcticiste. 

Comme la famille des Scarabacidae représente le groupe d’animaux pour lequel nous avons 
une connaissance taxonomique directe, beaucoup de nos exemples sont pris parmi ces Coléoptères, 
ce qui ne veut pas dire que la valeur de nos conclusions soit limitée aux seuls Scarabacidae ; ceux-ci 
figurent uniquement comme exemples typiques de phénomènes généraux. 


ORIGINES DE LA FAUNE NÉOTROPICALE 


Étant donné que nous désirons exposer un ensemble d’hypothèses et de déductions consti¬ 
tuant une théorie propre tout en tenant compte des limitations d’extension, nous nous voyons obligés 
d’employer un ton catégorique et synthétique et de réduire au minimum les exemples et les réferences 
bibliographiques. Nous nous en excusons d’avance. Le lecteur qui désirerait connaître la littérature 
qui nous a servi de base la trouvera, en grande partie, dans de récents travaux de synthèse : Udvardy 
(1969), Reig (1968), Rapoport (1968), qui complètent le traité classique de Darlington (1957) ainsi que 
son livre postérieur sur les faunes australes des continents du Sud (1965). 


1. — Définition de quelques termes 

La Zoogéographie est une science jeune avec une terminologie en formation. Très souvent les 
discussions naissent de simples différences sémantiques. Nous considérons donc comme opportun de 
préciser quel sens nous accordons à certains termes. 

Faune. — Ensemble d'animaux qui habitent une aire déterminée. L’extension de l’aire est variable, 
allant d’une montagne à une région zoogéographique, mais elle devra toujours avoir des limites géogra¬ 
phiques précises. Les animaux intégrés dans une faune ne doivent pas forcément avoir une origine 
ou une histoire biogéographique communes. Le fait de former une faune indique uniquement qu’ils 
coexistent en un espace déterminé pendant une période de temps précise. 

Uorofaune et cénoeron. — Le terme horofaune est proposé par Hobart M. Smith (1949 : 220), 
celui de cénoeron par Osvaldo Reig (1962,1968 : 218). Ces deux termes sont en grande partie équivalents, 
quoique le deuxième comprenne aussi bien animaux que végétaux. Nous considérons comme horofaune 
ou cénoeron l'ensemble des organismes ayant pour origine une aire déterminée , coexistant pendant un laps 
de temps prolongé, ei ayant pour cette raison une histoire biogéographique commune. 

Cette définition n’implique pas une origine absolument synchronique et sympatrique, mais sup¬ 
pose une évolution parallèle dans les mêmes conditions biogéographiques : arrivée d’immigrants com¬ 
pétitifs, grand* changements climatiques, possibilités d’immigration, etc ; et l’aire commune d’origine 
n’est pas forcément le lieu on tous, on chacun des groupes évoluèrent, mais l’aire géographique où 
l’ensemble des éléments autochtones aussi bien qu’immigrants se sont intégrés. 

Une certaine différence peut néanmoins être établie entre l’horofaune et le cénoeron. Smith 
emploie le terme d’horofaune pour des ensembles plus grands, formés en aires de la dimension d’un 
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continent et qui ont développé leurs caractéristique* pendant des millions d’années d'évolution con¬ 
jointe. Nous employons ce terme dans le même sens. Nous utilisons ccnecren pour des ensembles plu* 
sympstrique» et synchroniques. 

Région et sous-région. — Portions de la surface terrestre, géographiquement limitées, on habite 
une faune caractéristique, qui n’a pas forcément une angine, ni une histoire biogéographique commune», 
mais qui forme actuellement un conglomérat distinct d’autres conglomérats équivalents. 

Schéma de disptrsion. — Pour ce terme que nous avons déjà employé dan* des travaux anté¬ 
rieur» {Hallîler, 1962 ; 1964a : 59-60 ; 1964b : 45-60 -, 1965 : 5-7) nous proposons la définition suivante •• 

distribution actuelle d'un cénocro n. Ce n’est done pus une simple moyenne d’aires de dispersion, ni un 
terme h signification à hase géographique comme celui de région ; c’est la forme qu'adeptent les aires 
de dispersion d’un ensemble d'animaux originaires d’une partie déterminée de la terre, qui ant évolué 
ou immigré dans une même période géologique et qui, dans de larges limites, sont soumis aux mêmes 
pressions écologiques. 


II, — Origine ses faunes américaines. Énoncé ou frodléme. 

Même si quelques aspects particuliers permettent plus d'une interprétation, l'origine et la for¬ 
mation de la lauue de l’Amérique du Nord présentent une perspective a*eez claire dans leurs traits 
principaux. En ce qui concerne les Vertébrés, l’apport des immigrations successives venant de l’Ancien 
Continent, avec l’établissement d'un éehnnge inégal entre l’Eurasie et 1’Amcriquc du Nord est évident ; 
l’importance des élément» d’origine sud-ami-ricaines semble être moindre et limitée au sud des Etats- 
Unis dnns son extension vers le nard. Peur les Insectes la situation présente des analogies, mais l'apport 
des éléments sud. américains semble avoir été beaucoup plus grand comme quantité et l’importance 
de la pénétration vers le nord supérieure. H y a eu en cdel deux grandes vagues de migrations : une pre 
mi ère qui constitue l’élément ancien d’erigine sud-américaine, pré-éocéniquc, de la zene de transition 
mexicaine (ce que nous avons nomme schéma de dispersion dans le Haut Plateau) et une deuxième, 
récente, qui pénètre en Amérique du Nord depuis 1* fin du Pliocène. La pénétration de cet élément 
moderne est restreinte à la partie sud des États-Unis ; il en est de même pour les Vertébrés qui commen¬ 
cèrent à se répandre vers le nord 4 la même époque. 

Les diverses théories élaborées peur expliquer l’origine de la laune sud-américaine présentent 
des différences marquées. On a beaucoup diseuté sur l’origine des éléments ancien* qui forment une 
partie de cette fuune ; cette origine continue du reite k représenter un de* problèmes zeogêegraphique» 
qui pose le plus de points d’interrogation. Les principaux points discutés sont : 

1) Origine géographique de* groupes d’immigrants, Quelles routes ont-ils suivie* pour arriver 
en Amérique du Sud ? Autrement dit : Quelles sont les eriginet des grandi groupes d’animaux et comment 
■ant-Os arrivés en Amérique du Sud ? Et, tris souvent aussi, 4 quelle époqse ? 

2) Quelle est l’importance de l'élément évolué « in situ • en Amérique du Sud ? Existe-t-il des grands 
troncs faunistiques ayant leur origine en Amérique du Sud et n’étant pas seulement de simples dérivés 
des groupes du Vieux Continent, originaires de rclui-ci et développé» dan» des conditions d'isolement ? 

3) Est-ce que tou» les Vertébrés présentent les memes schéma* d’immigration et d'évolution 
postérieure dam des conditions d’isolement que ceux qui ont été établit pour les Mammifère» ? 

Le* diverse» hypothèses formulée* peur répondre 4 ces questiau* ainsi qu’4 d’sutres qui eu décou* 
lent, peuvent être groupées en trois ensemble» dont l’exposition synthétique est la suivante : 

1) Courant holarcticiste. — La faune sud-américaine ast formée à la baie 4 partir d’immigrants 
du Vieux Monde, arrivé* en Amérique du Sud en pasiaut par l’Amérique du Nord et l’Amérique Cen¬ 
trale, qui ont évolué d»n» de» condition* d’i»oleroent pendant de longue* période* géologique», ce qui 
a déterminé *et caractéristiques trè» particulière», L’École holarcticiste construit ainsi une théorie zoo- 
géographique tré» convaincante ear elle l’appuie »ur les distributions des animaux actuel* et fossiles, 
ainsi que sur des schémas évolutifs et géologique» bien définis, basés dan» la plupart des cas sur dei 
preuves abondantes.D’autre part elle montre quelque* lacunes gravas, parmi lesquelle» celle de s'appuyar 
exelurivement sur la distribution de» Vertébrés, Mammifères et Oiseaux surtout. 


Source : MNHN, Paris 


ÉLÉMENTS ANCIENS DE L'ENTOMOFAUNE NÊOTROPICALE 


117 


Les auteurs qui suivent ce courant, sauf l’exception remarquable de Darlington, (1965), n’ana¬ 
lysent pratiquement pas les possibilités et les problèmes que pose la distribution de groupes plus anciens, 
comme celui des Insectes, lis admettent d’autre part, comme un véritable « Acte de Foi », que la géo¬ 
graphie de la Terre est restée la meme depuis les temps mésozoïques, subissant uniquement les modi¬ 
fications dûes à des régressions on à des transgressions marines. 

Selon le eourant holarcticistc la présence en Amérique du Sud de groupes qui se trouvent aussi 
en Afrique et en Australie et qui manquent dans l’hémisphère nord, s’explique comme une distribution 
relicte. Il s’agirait là de survivances de distributions plus étendues, provenant des centres holarctiques 
que Darlington (1957) place dans les régions tropicales du Vieux Monde, Les auteurs qui partagent 
cette conception excluent l’existence possible des anciennes routes d’émigration directe entre les terres 
de l’hémisphère sud, avec répercussion sur la distribution des animaux actuels. Ils rejettent les terres 
australes, Australie, Nouvelle-Zélande, Afrique du Sud et Amérique du Sud, comme centres primaires 
d’évolution des groupes zoologiques, ou ne leur accordent qu’une importance secondaire. Ces idées 
furent exprimées comme une théorie dans l’œuvre de Matthcw ; « Cliniate and Evolution » (1915) et 
développées ensuite par une série de brillants biologistes : Duun, Simpson, Noble, Schmidt, Darlington, 
etc. 

2) Une autre interprétation, opposée au courant holarcticiste, suppose, pour la faune sud-amé¬ 
ricaine, une origine et des affinités hétérogènes à prépondérance australe. Sans exclure les immigrations 
d’origine holarctique, elle accorde une importance prépondérante à révolution « in situ » des groupes 
autochtones ainsi qu’à la migration par les routes australes directes. Celles-ci représentent, pour quel¬ 
ques auteurs, des pouls inter-continentaux (proposés sans bases ni arguments géologiques et géophy¬ 
siques), Pour d’autres auteurs ces migrations auraient été possibles, soit grâce aux anciens contacts 
entre les continents du sud en supposant l’existence d’un conglomérat continental austral primitif 
on Gondwana, soit par des routes antarctiques, avec une disposition géographique peu différente de 
l’actuelle, mais dans des conditions climatiques beaucoup plus bénignes durant le Mésozoïque et le 
Cciiozoïqnc Inférieur et Moyen. 

La plupart des auteurs qui ont soutenu la possibilité des migrations australes directes ont tra¬ 
vaillé sur des Arthropodes, surtout des Insectes, d’autres Invertébrés, ou bien des Vertébrés fossiles du 
Permien et du Mésozoïque, c’est à dire sur des groupes zoologiques anciens. Selon eux, l’existence 
d’un grand ensemble de groupes d’animaux partagés entre l’Amérique du Sud et d’autres terres aus¬ 
trales, à l’exclusion de l’hémisphère nord, serait la conséquence d’une origine et d’une distribution 
australes et non d’un reste périphérique d’une grande distribution holarctique. 

U ne convient pas de réunir dans un seul ensemble théorique tous les auteurs qui ont envisagé 
l’existence de migrations directes entre les terres du Sud. U n'y a rien de commun en effet entre ceux 
qui tracent joyeusement de très longs ponts inter-océaniques pour expliquer le partage d’un taxon 
entre deux continents et ceux qui, se basant sur des données géologiques, paléontologiques et biogèo- 
graphiques, ont proposé la distribution gondwauieune des groupes austraux, ou bien ont soutenu l’idée 
de la migration à travers les terres antarctiques dans des conditions climatiques différentes des actuelles. 

3) Un troisième type de théorie permettant d’expliquer l’origine des faunes sud-américaines 
résulte de la confrontation et de la synthèse dialectique des deux théories précédentes. Dans une cer¬ 
taine mesure, quelques auteurs des groupes précédemment mentionnés ont été moins catégoriques 
et ont admis la possibilité de concepts d’un autre genre ; cependant aucun de ces auteurs de jugement 
plus large, et Darlington (1965) en particulier en est le meilleur exemple pour le courant holarcticiste, 
n’a essayé de faire la synthèse de ces deux positions. Cette synthèse est pourtant indispensable, étant 
donné que les théories de chacun des deux groupes expliquent des faits differents ne s’excluant pas 
réciproquement, surtout si l’on fixe avec précision les limites dans lesquelles ils sont valables, en parti¬ 
culier les périodes de temps géologiques. Cette synthèse est également devenue indispensable par suite 
des progrès des connaissances géophysiques et géologiques sur le continent de Gondwana et la dérive 
continentale. 

Dans des travaux antérieurs (1964a, 19641», 1965) nous avons établi la possibilité de cette syn¬ 
thèse, Les raisonnements originels sont basés sur les contrastes que montre la zone de transition mexi¬ 
caine dans la distribution des Vertébrés, principalement des Mammifères et celle des Insectes, ainsi 
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que sur les évidences indiquant la présence de eénocronn différents 1 et sur les affinités gondwanieune» 
d'une partie considérable des Insectes sud-américains ; ils sont maintenant élargis dons la théorie que 
nous proposons dans ce travail, qui représente en effet la continuation, avnc plus d'éléments, de la 
position maintenue depuis 1964. 

Dan» les travaux mentionnés, nous avions déjà soutenu qu'on uc doit pas établir une opposition 
entre la distribution gondwanienne de groupes anciens et l'origine d'une bonne partie des Vertébrés 
sud-américains à partir d'émigrant» bolarctiqucs, mais qu'au contraire ces notions doivent sc compléter. 
Ces deux phénomfcucs biogeographiques correspondent à des périodes géologiques et à des conditions 
palèogëographiquct différentes et affectent des ensemhlcs faunistiques, ou licrofauues, differents éga¬ 
lement. Les possibilités d'émigration par des routes gondwanienne* sont limitées à de* groupes d’ani¬ 
maux dispersés au plus tard au Crétacé OU Cèuozoiquc Inferieur ; les possibilités de dispersion par les 
routes de l'extrême sud sont restée* ouvertes jusqu’à PEocène, mais devaient présenter de grandes 
difficultés par suite des conditions paléoelimatiqiies qui ne permettaient uniquemeut, à cette époque, 
que les migrations des animaux de climat tempéré-froid. Les explications de la théorie gondwanienne 
deviennent absurdes pour des animaux plus récents, post-éocéniques, pour Icsqurls la diatribution 
des reites lossiles et l’histoire évolutive Inissent supposer une origine située dans la messe continentale 
du Vieux Monde et une émigration postérieure vers les continents du sud, à travers l'Amérique du Nord 
et l’Amérique Centrale dans le cas de l’Amérique du Sud. 

Un autre essai de synthèse est celui d'Osvaldo Reig, de ns un excellent travail publié en 1968, 
qui analyse le peuplement en Vertébrés Tétrapodes de l'Amérique du Sud. Nous utilisons beaucoup 
les dates de Reig dan* la présentation qui va suivre de notre propre théorie. D’autres auteurs qui tendent 
également vers une position de synthèse sont Udvardy dans les aspects historiques de son livre s Dyna- 
mic Zoogeography » (1969) et Rapoport (1968). 


■ il. — Exi>osition d% i* Tuàoaie db Sv.vtmésb. 

$ 1) Jusqu’au Jurassique Moyen une faune essentiellement gondwanienne évolue en Amérique 
du Sud. 

Il existe de nombreux groupes d'insecte» dont 1rs aires de dispersion actuelles pourraient s’expli¬ 
quer d'une meilleure manière en supposant une distribution gondwanienno ancienne (voir les références 
des différents travaux dans Rapoport, 1968). Ces Insectes montrent des affinités gondwanicnoes au 
niveau de la tribu ou de la sous-tribu et présentent des genre* différents dans les continents du Sud 
ou dan* une partie de ceux-ci. 

En Amérique les groupes que nous considérons comme ayant une distribution gondwanienne 
manquent généralement dans le continent du Nord. Quand ils existent (ce pliénominu sera discuté 
en détail plus loin) leur présence peut s’expliquer facilement comme conséquence de l’une, ou des deux 
grsndes expansion* de l'cntomolaune sud-américaine vers le nord : l’expansion ancienne, prè-éocé- 
nique, ou l'actuelle, de la lin du Pliocène — commencement du Pléistocène jusqu’à nos jours. 

En général, à l'exception d'expansions secondaires qui ont Isissé quelques restes fossiles ou ont 
influencé en une potite mesure la composition de la faune actuelle, l'absence des groupes gondwaniens 
dans les grandes masses continentales du Nord est accompagnée d’un développement parallèle des 
groupes bolorctiques, écologiquement similaire* qui se sont étendus à l’occasion vira les continents 
du Sud. Ainsi, en Afrique, et dans une moindre mesure, en Inde, ce» groupes holarctique* ont eu un 
large développement et ont décimé les groupes gondwaniens qui ne possèdent plus actuellement que 
de» représentants rare» et dispersés. La pénétration beoucoup plus restreinte, ou nulle, des groupe» 


1. Sur le Haut plateau mexicain, par exemple, on trouve des groupa» d'insectes d'origine sud-américaine sncienns 
ayant subi un» évolution secondaire • >« situ », joints à uns faune d» vertébrés formée par des éléments dis horor.unea 
anciennes du nord et spécialement holaretiqusa (dînai, sens d. DlINN (1931) et SMITH 11949)), c'ait.Mire do» v.rté- 
bré# doot l'origine évolntiva »o ailus dans la Vian* Mondaatqui on» émigré vers l'Amieiqu# du Nord, Isa uns v«r» la moitié, 
lea autres van la fin du Cénoaolquo. 
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d’origine holnrctique en Amérique du Sud et en Australie est une des raisons qui expliquent la plus 
grande richesse actuelle de ccs régions en cléments gondwaniens ; l’Amcrique du Sud a même été le 
lieu d’évolution d’éléments qui ont envahi le Nord par la suite. 

Dans notre groupe-exemple., la sous-famille des Scarabacinae, les tribus les plus importantes, 
Copriui et Scarabaeini, comprennent des sous-tribus clairement gondwaniennes (Dichotomina et Can* 
thoniua) et des sous-trilms écologiquement équivalentes, développées dans le nord, et à présent domi¬ 
nantes dans les régions tropicales du Vieux Monde : l’Afrique et l’fnde, comme Coprina et Scarabaeina. 
(voir une analyse dans l’Appendice 1). Le remplacement est net : les Coprina jouent sou3 les tropiques 
de l’Ancien Continent le rôle des Dichotomina et les Scarabaeina celui des Canthonina. 11 y a quelques 
Dk-hotomina et Canthonina en Afrique, mais qui sont surclassés par la faune dominante des sous-tribus 
propres aux régions tropicales du Vieux Monde. De façon un peu moins marquée, le même phénomène 
se répète dans l’Inde. 

fl est important de signaler deux points eu relation avec les Scarabacinae gondwaniens de l’Amé¬ 
rique du Sud : 

1} 11 existe plusieurs sous-tribus exclusivement américaines (Eucraniina, Phanaeina, etc. 
i:t la tribu liurysternini) dont l’origine et les ailinitès semblent être clairement gondwaniennes ; un 
phénomène d'une importance égale ne peut se signaler dans aucun des autres continents du Sud pour 
cette sons-famille. Toutefois il est très possible, que nous ayons de sérieuses lacunes dans la connaissance 
de la faune de l’Australie et des Iles du Pacifique et qu’une étude plus poussée montrera peut-être 
l’existence de groupes gondwaniens restreints ; nous parlons, bien entendu, aux niveau supra-génèriques, 
car au niveau générique l'immense majorité des cas sont exclusivement cantonnés dans chacun des 
continents du sud. 

2) Le deuxième phénomène intéressant, en relation avec la faune sud-américaine gondwanienne 
de Scarabacinae, réside en ce fait que tous les groupes importants ont pris part, soit aux deux expansions 
vers le nord (Canthonina, Phanaeina, etc.), soit seulement à la plus récente (Dichotomina) ; au niveau des 
groupes d’espèces cl même des espèces vicariantes ou partagées, ces groupes possèdent donc des représen¬ 
tants dans la zone de transition mexicaine, et dans certains cas, aux États-Unis. Il faut néanmoins 
préciser que les genres qui parviennent h avoir une véritable implantation au delà du sud-est de ce pays 
sont limités et que l’origine de la lignée de l’espèce on des espèces peut être toujours clairement établie. 

Un point essentiel pour admettre l’origine gondwanienne des aires de dispersion discontinues, 
que nous avons signale pour les sous-tribus de Scarabacinae, se répète pour beaucoup d’autres groupes 
d’fnsectcs : les caractéristiques de ccs sous-tribus ont déjà existé chez leurs prédécesseurs qui vécurent 
pendant le Jurassique Moyen. Ceci représente un point critique : pour que la distribution gondwanienne, 
dans le sens où nous l’entendons, puisse être certaine, il est nécessaire que les ancêtres jurassiques des 
sous-tribus ou autres groupes taxonomiques qui relèvent actuellement de cette distribution, aient 
été déjà suffisamment dilTérenciés an Jurassique Moyen et que leurs caractéristiques essentielles se 
soient déjà manifestées pour pouvoir expliquer leur présence chez les individus actuels. 

Chez les Scarabacinae, à notre connaissance, rien ne vient infirmer eclle possibilité. Plusieurs 
indications, particulièrement celles découlant de l’étude des nids fossiles trouves en Amérique du Sud, 
permettent de supposer l’existence au Jurassique Moyen d’uu ensemble de formes ancestrales présen¬ 
tant des caractères de sous-tribus déjà nettement établis, si bien qu’après la fragmentation du groupe, 
ccs caractères se sont maintenus dans les différents genres se développant dans chacun des fragments 
de la Gondwanic. Dans l’Appendice 2, nous présentons une brève discussion sur l’ancienneté des Coléop¬ 
tères, et particulièrement des Searabaeinae, qui aide à la compréhension de notre position. 

§ 2) Bien qu’il existe des groupes ayant une distribution gondwanienne générale, on peut con¬ 
sidérer qu’il y a de plus nombreuses alïinitês entre les faunes guyano-hrèsilieiine e.t africaine d’une 
part et eelles de l’extrême sud de l’Amérique du sud et de l’Australie d’autre part. 

Ces affinités sont évidentes mais doivent être formulées sous toutes réserves, car on trouve en 
Amérique du Sud des e.ycles très complexes d’expansion qui ont amené les éléments guyano-brésiliens 
à émigrer vers le nord du continent aussi bien que vers le sud, en Patagonie ; de même les éléments de 
l’extrême sud et d’Australie, que nous appellerons Paléantaretiques en adoptant le terme proposé 
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pur Jexnnel, mais non pas forcément toute» »es explications, »e sonl étendus ver» le nord i travers 
la chaîne des Andes, Le »dhéma est compliqué, car ces lignée» d’origine guyano- brésilien ne, avec une 
radiation «econdaire en Patagonie, englobent aussi de» espèee» qui remontent vers le nord suivant les mon¬ 
tagnes andines. Nous pouvons donc en déduire que cette expansion des éléments austraux vert le nord, 
parles Andes, est un phénomène relativement récent et n'est pas exclusif aux lignée» paléanlarctiques 
(voir paragraphe 3). 

La contiguïté géologique entre l’Afrique et les massifs de la Guyane et du Brésil est hien prouvée 
pour la période s’étendant entre le Dévonien et le Tnasiquc et elle a permis un large échange de groupes 
anciens 1 . La fissure qui amorce la séparation de l'Afrique et de l’Amérique du Sud apparaît vraisem¬ 
blablement au nord de l’Afnquc Occidentale Vers la moitié du Triesiquc ; elle te prolonge lentement 
vers le sud pour achever la séparation au Crétacé. Jusqu'il cette période, on peut supputer qu'un lerge 
échange faunistique pouvait avoir lieu entre l’Afrique et les massif» américains de la Guyane cl du 
Brésil, avec des difficultés croissante». Les contact» paléanteretiques se sont peut èlre prolongés plus 
longtemps. 



Eléments afiicono-brésllian» (inabrésians). 

WH Eléments sudoméricoins aulochtonas, non partagés avec l'Afrique. 

MB Eléments poléantoretiquas. 

1—1 Eléments d'origine septentrionale. 

Fio. 1. — Relslioni faunistiques d» l'Amérique du Sud A I» An du Méiozotqu. — Paltoeèn». 


t- Jesnnel 11961) donns une aérir d'»x»mples H» lignée» alrie.nodntoUeanea chaile»Carsbeidss (pp. 66-74) »1 le» 
P»eUphidi' |pp. 7S-A6). D» mimi qu» pour d'autru» étude» du grand •niomologiiie fnnçai», non» ni pouv.n» pas p»r- 
tagtr son ton ciiégoriqu» ni la «rtiiud» avec laquall» U »uu» lémigmiion «1 résolution d. ehaqui groupe Cependaul 
1» lût» de» exemple» qu'il donna p»ui fournir un» botuis h»s» pour u»e analyse détaillé», av«c un grand développemeni 
d.» .(Unité, taxonomique».c» qui p-rmettr» d» préoi»*r »l loua les .x.mplm «rre.pond.nl ré.ll.m.nl à d'éuciem rroup.t 
.Irioano-bré.ili.n.. 
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§ 3} Depuis le Jurassique Moyen jusqu’à la fin du Crétacé et très probablement au delà de cette 
limite, il existait une certaine connexion qui a permis les échanges fauuistiqucs entre 1c sud de l’Amérique 
du Sud, l’Antaretidc, la Nouvelle-Zélande et l’Australie, à l’exclusion de l’Afrique et de l’Inde. 

Les Vertébrés Tétrapodes dont la distribution peut ainsi avoir été établie ont été très bien étudiés 
par Iteig. Les Insectes qui correspondent au schéma paléogéographique ébauché représentent les lignées 
paléantarctiques (voir line série d’exemples dans Halfftcr, 1964 : 61-62). Ces lignées montrent des affi¬ 
nités biogéographiques entre la Terre de Feu, les forêts du sud des Andes et du sud du Chili, la Nouvelle- 
Zélande, la Tasmanie et le sud de l’Auslralie, de telle façon qu’elles fournissent une explication plus 
complèle que celle proposée par Dnrlington (1965), si l’on tient compte de l’ensemble de la flore et de 
la faune anricunes. L’hypothèse de Darlingtou implique une origine septentrionale avec émigration 
vers les continents du sud et une survivance rclicte aux extrêmes sud de ces continents. Comme dans 
beaucoup d’autres cas la nnn-accaptation des dispersions gondwaniennes amène ici les auteurs du cou¬ 
rant holarcticiste à énoncer dus hypothèses sans preuves à l’appui, et à prendre ainsi justement la posi¬ 
tion qu’il* reprochent aux auteurs pro-gondwnnieus des années quarante et cinquante, et en particu¬ 
lier à Jeannel, 

L'existence de lignées paléantarctiques et l’isolement relatif de la partie sud du continent améri¬ 
cain constituent des faits s’ajoutant à l’absence presque totale de la plupart des groupes néolropi- 
caux originaires des massifs de la Giiyanne et du Brésil, dans le sud de la Patagonie et du Chili. Les 
lignées paléantarctiques correspondent à des formes adaptées aux conditions de climat froid. Selon 
Koppen et Wegener la position occupée par le pôle vers la fin du Mésozoïque plaçait le sud de l’Amé¬ 
rique, l’Antarctide occidentale et l’Australie, entre 60° et 70° de latitude, ce qui rendait difficiles mais 
non impossibles les migrations des lignées adaptées à un climat subpolaire ou très froid. Mais comme le 
groupe choisi comme exemple, les Scarabaeinae, est composé d’insectes essentiellement tropicaux 
ou de climats tempéré-chauils, il n’offre pas de véritables exemples de dispersion paléantarctique. 
Au contraire les lignées guyano-brésiliennes s’éteudent vers le sud : ainsi, Scybalophagus est un Can- 
thonina clairement dérivé de Canthon, genre dominant en Amérique du Sud tropicale, Amérique Centrale 
et Mexique, avec dus espèces et des genres présentant de grandes ressemblances aux États-Unis. Scyba¬ 
lophagus comprend 4 espèces, répandues du centre-nord de l’Argeutine jusqu’en Patagonie, où il arrive 
jusqu’au 50° de latitude Sud, la limite australe la plus extrême atteinte par un Scarabaeinae. Une cin¬ 
quième espece s’étend du nord-est de l’Argentine jusqu’au haut plateau péruvien en suivant les prairies 
des landes andines (« paramo andino n) toujours au dessus de 3 000 m, jusqu’à des altitudes extrêmes 
de 4 400 et 4 900 m. (Halfftcr et Martinez, 1968 : 257-258). 11 s’agit donc dans cet exemple d’un genre 
dérivé d’iui ensemble néotropical de type guya no-brésilien (Canthon et genres voisins) appartenant 
à une sous-tribu gondwanienne (Cauthonina). Ce genre a comme centre de diversification l’Argentine, 
d’où il s’est répandu très au sud en Patagonie d’un côté, et de l’autre côté est remonté vers le nord à 
travers les landes d’altitude (paramos) des Andes. 

Ringuelet a déjà noté, dans son étude de l’ichthyofaune, cette division de la faune néotropicale 
en patagonienne et en brésilienne. 11 considère la troisième faune, ou andine, comme dérivée de la bré¬ 
silienne et insiste sur sa pauvreté. La répartition des Insectes montre une grande similitude avec celle 
des Poissons, ainsi que le prouve l’exemple précédent. 

Les différences que l’on trouve depuis le Mésozoïque entre les faunes patagonienne et guyano- 
brésilienne, indiquent non seulement leurs différentes affinités (paléantarctique pour la patagonienne 
et africaine pour la guyano-brèsilicnne) mais démontrent aussi l’existence d’une barrière empêchant 
les échanges faunistiques. Cette barrière était peut-être plutôt écologique que géographique, mais 
beaucoup de faits semhlent apporter la preuve d’un certain isolement de l’extrême sud du continent. 
Les Andes méridionales et l’extrême sud des steppes de l’Argentine représentent des zones de soustraction 
faunistique, en employant ce terme dans le sens que lui donne Darlington, plutôt que des zones de 
transition entre les Insectes guyano-hresiliens et les paléantarctiques de l’extrême sud du continent. 
Actuellement le principal facteur de soustraction est climatique : le froid pour les formes tropieales 
guyano-brésiliennes, l’absence d’humidité pour les formes de climat froid-humide de l’extrême-siid. 
Ces barrières expliquent le manque d’éléments néotropicaux dans l’extrême sud du Chili et de l’Argentine 
et les affinités très marquées que conservent beaucoup de groupes primitifs de ce* terres australes 
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avec l'Australie et la Nouvelle-Zélande. Satin cette barrière, actuellement climatique et peut-être à la 
foie climatique et géographique dans le pansé, la fusion de- deux grande groupée anoient de la faune 
néo- tropicale aurait certainement été plue complète. 

§ 4) Depuis le Jurassique Moyen où nous commençons notre étude jusqu’à la fin du Crétacé, 
l’Amérique du Sud recevait de- apports très anciens de l'Amérique du Nord, par la route de l’Amérique 
Centrale. 

En se réfèrent aux Vertèbres, Reig (1968) considère qu'entre le Crétscè Moyen Supérieur et le 
Paléocène un groupe de Vertébrés d'origine holarctique ont émigré de l'Amérique du Nord vers l’Amé¬ 
rique du Sud : Condylarthres, Crocodiles Mésosuehicn», Sehecosuchicns et Euiucllicns, peut être Igua- 
nidés et Gekkonidés, Pélomédusidés. Cet cléments s’intégrèrent à ceux qui avaient évolué ■ in situ s 
ou à ceux d’origine gondwenienne (Marsupiaux, Xcnarlhrrs, Chélydridcs, Pipidés, Leptodactylidés). 
Les cénocrons les plus modernes de ces émigrent! septentrionaux enciens constituent l’horofaune sud- 
américeina de Dunn et Smith. 

En ce qui concerne les Insectes, ces immigrants anciens (Triasique — Palcocène) provenant du 
nord constituent un pourcentage bas mai» significatif de I'enlomofaune néotropicale. Ils forment ce que 
nous avons appelé (Halffter, 1964 : 58.59, 79-82) le schéma de dispersion peléo-américain, constitué 
par des éléments d'origine septentrionale largement distribués en Amérique du Nord, dsns la zone 
de transition mexicaine, le sud de l’Amérique Centrale ot, en moindre quantité, en Amérique du Sud. 
Duns la zona de transition mexicaine, ces éléments ne sont pas cantonnés uniquement dans les mon¬ 
tagnes comme il arrive pour la plupart des Insectes de pénétration post-pliocène ; dens la zone de tran¬ 
sition et le sud de l’Amérique Centrale ils montrent une grande diversification, aussi bien écologique 
que géographique, qui se manifeste par l’existence d'un nombre assez élevé d’espèces. 

Dans notre groupe-exemple, le schéma paléo-américain est constitué par des genres appartenant 
à des sous-tribus de l’Ancien Continent, qui tendent b être cosmopolites, quoiqu’ils présentent une 
plus grande richesse dons les régions tropicales du Vieux Monde. Copra et Onthophagia en sont des 
exemples. Nous groupons dans ce même schème des genres à distribution beaucoup plus restreinte, 
aussi bien en Amérique qu'au niveau mondial, mais qui suivent les mêmes modèles pour leur origine et 
leur formation (voir les exemples dans l’Appendice 1), 

En ce qui concerne leura aires de dispersion dans la zone de transition mexicaine, il existe une 
grande différence entre les émigrants récents d’origine holarctique et les genres qui constituent le fond 
paléo-américain ; ees derniers, de pénétration très ancienne, sont distribués dans la zone de transition 
sans restrictions écologiques, c’est à dire qu’ils ne sont pas limités à [a partie haute des sytèmes orogra- 
pbfques du Mexique et du nord de l’Amérique Centrale. Per eilleure ils peuvent présenter des endé¬ 
mismes et des aires rclictet aux Antilles, dan» la zone de transition mexicaine et parfois même en 
Amérique du Sud, ce qui s’explique uniquement par leur ancienneté. 

§ 5) Reig (1968) suppose que les échanges entre l’Amérique du Nord et celle du Sud furent 
plus faciles et plus intenses entra le Jurassique Moyen et le Crétacé Supérieur, quoique certains passages 
aient pu continuer néonmoins pendant le Crétacé Supérieur et le Paléocène. 

J 6) On a supposé que l'Amérique du Sud s'est consolider comme continent durant l’Oligocène. 
H. von lhering proposa les noms d’Archiguyene, d’Arcbihrèsil et d'Arehiplata pour les noyaux géolo. 
giques les plus anciens. A l'ArchipIata correspondraient les contacts palcantaretiqncs, aux deux autres 
massifs, primitivement réunis en un seul, les contocts a\ee l'Afrique. On e supposé égolrmcnt qu’au 
Crétacé l’actuel bassin de l'Amazono était occupé par une mer épicontfnentnle qui divisait l’ancien 
massif brésilien en deux parties, Arcbiguyane et Archibrt-sil, qui ont continué à être partiellement isolées 
jusqu’à l'Eocène. Plus tard la consolidation définitive du continent sud-américi in a uni les trois massifs. 

I) est très importent de signaler que l’Archibrésîl et plus spécialement l'Archiguyone ont eu 
depuis le Mésozoïque un climat tropical sans fortes oscillations. Cette constance climatique a permis 
la persistance et l’évolution d’une faune tropicale qui s’rst étendue à partir de cet massifs au reste de 
la région néotropicalc et o cnvebi deux fois une pertie de l'aetuelfe région néaretique. 

§ 7) flésumé des paragraphe antérieur». — Les paragraphes 1 et 2 supposent l’existenca da 
contacts entre les continents du sud, contact* qui ne peuvent avoir eu lieu que si la continent primitif 
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do Gomlwana a existe pour servir de voie de dispersion et d'échange aux faunes australes terrestres 
depuis le Paléozoïque jusqu'au Crétacé ; selon tlurley (191)8) les sédiments les plus récents communs 
à la fois à l'Amérique du Sud et à l’Afrique remontent au Crétacé ; beaucoup d’autres constatations, 
comme le fait que les plus a«ciens fonds atlantiques trouvés appartiennent au Crétacé, permettent 
de supposer q«’à rette période il y avait encore des possibilités d'échanges faunistiques. 

Les distributions de type strictement paléantarctique tendent aussi à renforcer l'hypothèse 
de l'existence de Gondwana, quoique dans ce cas on puisse envisager egalement la possibilité de roules 
d'émigration trausautarctiqiirs dans des conditions géographiques peu dilîèrentes des actuelles, mais 
avec u« climat plus doux, quoique froid. 11 n'y a pas réellement de différence profonde entre ces deux 
hypothèses et quand nous parlons de eontacts continentaux gondwaniens, nous ne pensons pas forcé* 
ment h une contiguïté absolue des blocs continentaux. 

Ponr la composition famiistiqne, nous considérons qu'il existait en Amérique du Sud, entre 
la fin du Mésozoïque et le Paléocêue., line faune qui comprenait : 

1) des éléments gondwaniens très anciens, avec u«e large distribution extra-américaine dans 
les diverses portions du conglomérat continental primitif ; 

2) des éléments gondwaniens partagés principalement entre l'Afrique et les massifs de la Guyane 
et do Brésil *, constituant les lignées gondwanicnnes occidentales ou inabrésicnnes, selon la termi¬ 
nologie de .Icnnncl. 

3) des éléments d'origine gondwaiiieuue possible, mais avec des caractéristiques autochtones, 
ayant évolué principalement dans les massifs de la Guyane, et du Brésil. 

4) des élément* gondwaniens paléantaretiques dominants dans les terres froides du sud. 

5) des éléments d’origine nord-américaine, ayant des affinités (lion gondwanicnnes) avec la 
faune du Vieux Monde : Insectes correspondant an schéma de dispersion palèo-amcricain, Vertébrés 
de l’horofaunc sud-américaine. 

Dans l’ensemble des Insectes, d’après ce que l’entomofaune ayant survécu jusqu'à notre époque nous 
permet de supposer, les éléments gondwaniens domineraient de façon très marquée. Parmi les Vertébrés, 
il y aurait un mélange d’éléments gondwaniens et septentrionaux, avec prédominance de ces derniers. 

En ce qui concerne les Insectes, l'ancienne faune sud-américaine, avec certainement un fort 
pourcentage autochtone, est composée d’apports de plusieurs origines qui ont évolués conjointement 
pour constituer une horofaune, selon notre définition ; elle ne reçut durant le Cénozoïque et même pen¬ 
dant le Pléistoeêno Rcccnt que relativement peu d’apports externes ; c’est elle qui allait influer profon¬ 
dément au contraire sur l’cntomofaune de la zone de transition mexicaine et même sur celle du sud 
dr la région néaretique. 

Rapoport (1968 : 61-62) nous donne «ne idée numérique de l’importance de l’eotomofanne ncotro- 
picale. Bidon cet auteur, la région néotropicale occupe plus ou moins les 14,4% du total des terres émer¬ 
gées ; en tenant compte des genres d'insectes répertoriés par Handlirsch,clle est d une richesse supérieure à 
celle de n'iiuportr quelle autre région : à peu près 22 % du total des genres. Nous supposons que ce pour 
cenlngcest inférieur nu chiffre réel, étant donné quels connaissance de l'entoinofaune néotropicale, encore 
incomplète à l’heure actuelle, présentait de grandes lacunes à l'époque do la publication de l’œuvre de 
llandlirsch. 

§ 8) — Entre la fin du Mésozoïque et le Paléoeène deux grands mouvements s'effectuèrent : 

1) G'émigration nord-sud de l’horofaune sud-américaine (Vertébrés), accompagnée par un nombre 
d’Insectes relativement réduit (schéma de dispersion paléo-américain). Ces émigrants pénétrèrent en 
Amérique du Nord par la région de Behring et se répandirent vers l’Amérique du Sud à travers l’Amé¬ 
rique Centrale. 

2) L’émigralion en sens inverse d’un grand nombre d’insectes et probablement de quelques 
Vertébrés. Les Insectes correspondent à l’entomofaune dont nous avons résumé la formation au para- 

1. L'existence de cas massifs précambrien», confirmée par la distribution des cratons (Iîurley, 1968) est un fait 
géologique, que l'on accepte ou non les hypothèses proposées par von Ihering pour expliquor l'isolement entre ce* deux 
maasils et la consolidation postérieure du continent. 
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graphe 7; elle comprend spécialement des élément» existant dan» le massil brésilien, ainsi que de» 
élément» paléantarctiqucs qui ont dû traverser avec difliculté la barrière du climat tropical. 

Si Reig a roison, en opposition avec les idée» du courant holarctieisle et plu» tpéeiolcmentavee 
celle» de Simpson, le» Vertébré» d’origine septentrionale arrivés en Amérique du Sud vers la findn Mc»o- 
zoïqua et le commencement du Cénozoique lurent relativement rares, ce qui accentuerait le» ressem¬ 
blances entre l’évolution de la laune des Vertébrés et cella de l’entomolaunc pendant eolle période. 
Par contre l'invasion des Inscetca sud-américains vers lo nord a affecté beaucoup de groupe», suivant 
les raison» sigualéas au paragraphe 9. 

§ 9) Ou suppose que la raison principale du succès de l'horolaune holarctiqne, qui lorme la 
grande émigration en Amérique du Sud des Vertèbre* d'origine septentrionale, vers la fin du Cénozoique 
Récent, tient au lait que les groupes qui la composaient avaient évolués surtout dam des centres cons- 
tituont au Cénozoique les principale» aire» d'évolution des Vertébrés, ; le» région» tropicales du Vieux 
Monde. Dans cette aire, immense et variée, les groupes duminants sa «ont développés (voir l’expli¬ 
cation du processus dans Darlington, 1957). Les mêmes raisons qui peuvent être invoquées pnur expliquer 
le développement des Vertébré» dominants sou» les tropique» de l'Ancien Continent et leur succès 
dans la compétition svec les groupes originaires d’autres aires, pensent s’appliquer il l'entomolaune 
sud-américaine de la fin du Mésozoïque jusqu’au Paléocène ; le* Insecte» qui la composaient étaient 
nombreux et dominants et avaient évolué dans une grande aire, le continent de Gondwana. 

$ 10) Pour connaître l’époque de cetta émigration de» élément» sud-américain» vers le nord, 
le» schémas de dispersion qua suivent ces cléments dans lo zone de transition mexicaine et en Amérique 
du Nord sont très utiles. 

Pendant le Triasique et le Jurassique inléricurdcs contact»,quoiqu’inleriuitlciils, existaient entre 
l’Amérique du Sud et l’Amérique du Nord, llest possible que quelques éléments trè» primitils aient cuugré 
pendant cette période. Mai» les groupe» qui nous intéressent, c'est !t dire ceux qui, au niveau géné¬ 
rique, caractérisent octuellement la région néotropicalo et »e trouvent également dans le haut plateau 
mexicain et parloi» aux États- Unis, ne doivent pas avoir émigré avant U Jurassique Moyen et te Crétacé. 

Noue comprenons qu’il ne s’agit là que d’une hypothèse, mais c’est entre le Jurassique moyen 
et le Crétacé que s’est intégrée l'entomolauna néotrnpicala avec les différents éléments que nous avons 
signalé dons des paragraphes antérieur». Or l’horolaune des Inscete* qui s’est déplacée ver» le nord 
comprend une large représentation de l’entomolaune uéotropicale actuelle, ce qui constitue un argu¬ 
ment important pour supposer que le déplacement a eu Heu quand cette cntomolauno était déjà formée, 
dan» ici éléments anciens bien entendu, ou dan» le» dernières étape» du processus d’intégration. 

D’autro part, co sont des genres et non des groupe» au niveau da la tribu ou da lo sous-tribu 
comma il arrive pour le» affinités gondwaniennes, dont la pretence signalée à la loi» en Amérique du 
Sud et dan» le haut plateau mexicain nou» apporte la preuve du mouvoment migratoire que nous 
étudions. Ces genre» ou ces ensembles à un niveau générique ou immédiatement «upérieur, étaient déjà 
différenciés nu moment de la migration ; cette hypothèse indique également le Crétacé comme l’époque 
la plu» ancienne, Un argument complémentaire nous est offert par le degré de différenciation quo ces 
émigrant» atteignent au Mexique et aux États-Uni», et par la comparaison avec les éléments demeurés 
en Amérique du Sud et y ayant évolué. Le» différence» quo nous constatons «ont généralementau niveau 
du groupe d’espèeo», quelquefois au niveau générique, ce qui représente le degré de différenciation 
ouquel on pouvait s’attendre pendant le Cénozoique chez une bonne partie des groupes d’Insactca. 

Il résulte de» arguments précédents que F époque probable la plus ancienne de Fémigration des Insectes 
sud-américains vers le nord se situ» du Crétacé au Paléocèru. 

Il nous reste à déterminer la limite supérieure de la période pendant laquelle celte expansion a 
pu avoir lieu. Qu’est-ce qui détermine cette limite supérieure ? Le principal point de repère e»t lourni 
par l'interruption du pont Centre-américain, phénomène qui commence pendant l’Eocène et dure jus¬ 
qu’au Pliocène. 

L’émigration du sud au nord quo nous étudions et d’où proviennent le» élément» sud-américains 
anciens du Haut Plateau ot des États-Unis ne peut avoir ou liou après la fin du Pliocène qusnd le pont 
Centre-américain se trouva de nouveau ouvert, pour deux raison» -. 
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1) En accord avec les arguments exposés plus haut, si l’émigration des Insectes sud-américains 
s’était effectuée à n’importe quelle époque postérieure au Miocène, le haut plateau mexicain n’aurait 
pas été colonisé de façon massive comme il l’a été. 

2) En supposant nue émigration post-pliocène, le temps éeoulé est insuffisant pour expliquer 
le degré de différenciation taxonomique existant entre les espèces du Haut plateau et des États-Unis 
et leurs équivalents sud-américains. 

Il ne reste donc que l’Eoecne comme limite supérieure de temps la plus probable pour la grande 
émigration de reiitoinofaune sud-américaine. Nous pouvons considérer comme une hypothèse solide¬ 
ment étayée que le mouvement migratoire sud-nord, eut lieu entre le Jurassique Moyen, et beaucoup plus 
probablement entre le. Crétacé et la fin du Paléoccne. 

Pour quelles raisons la composition de l'cntoniofaune du Haut plateau mexicain aidc-t-elle à 
fixer la limite supérieure de la période pendant laquelle l’émigration a pu avoir lieu ? 

La preuve principale de cette émigration consiste en l’existence dans le Haut plateau mexicain, 
avec prolongation aux États-Unis, d’espèces particulières mais cogcnériqucs, ou de genres similaires, 
avec li:s éléments sud-américains. Pour que cette grande aire du sud de l’Amérique du Nord puisse 
avoir été coloniser, de façon massive comme elle le fut, l’existence de conditions physiographiques, 
mais surtout écologiques, différentes des actuelles était nécessaire. Cette colonisation n’aurait pu avoir 
lieu dans les conditions actuelles. Il ne faut pas oublier que les caractéristiques écologiques et physio¬ 
graphiques qne lions trouvons à présent sont celles qui déterminent la barrière entre les régions 
néarctiijue et néotropicale de la Zoogéographie classique. Que cette barrière snit franchie dans les deux 
sens par un certain nombre d’especes n’invalide pas le fait beaucoup plus important qu’elle constitue 
actuellement une véritable limite faunistique, marquée par de profondes différences écologiques. 

Do l’invasiun massive dont nous avons parlé précédemment et de l’importance de la barrière 
actuelle, nous pouvons déduire que le Haut plateau n'existait pas comme tel quand l'émigration des 
Insectes sud-américains eut lieu et que les barrières montagneuses comme le système volcanique trans¬ 
versal, qui limite au sud le Haut Plateau et traverse le Mexique vers 19° de latitude, ne s'y trouvaient 
pas enenre. 

La géologie uppuic fortement nos suppositions. Pendant le Miocène commence une activité 
volcanique et tectonique très intense, qui change complètement le paysage physiographique, écologique 
et hiotiqne du Mexique et du nord de l’Amérique Centrale. L’élévation de l’actuel Haut plateau com¬ 
mence alors et la Sierra Madré orientale apparait accompagnée d’énormes éruptions de rhyolïtes ; ces 
deux phénomènes ulTectenl profondément les conditions écologiques. A mesure que le Cénozoïque 
avance, le Haut plateau s’élève de plus en plus et le climat tempéré devient de plus en plus sec. 

Ce profond changement, qui a formé le relief actuel du nord de l’Amérique Centrale, du Mexique 
et du nord-est des États-Unis, nous fait supposer que l’expansion de l'entomofaune sud-américaine 
doit avoir été anterieure au Miocène, car dans les conditions qui commencent à s’établir pendant cette 
période elle n’aurait pas pu s’étendre de façon massive. Les cléments qui avaient occupé le Haut pla¬ 
teau avant le Miocène restent isolés ; certainement décimés par les changements écologiques, ils évoluent 
« in situ » en donnant lieu à l’actuel schéma de dispersion dans le Haut Plateau (Halffter, 1962, 1964a, 
1964b, 1965) caractérisé par des Insectes d’origine sud-américaine ancienne, qui ont trouvé dans le 
liant Plateau, comprenant les terres hautes de Chiapas et du Guatemala, un centre secondaire de diver¬ 
sification. Une certaine partie des Insectes de la sous-region sonorienne représentent une déviation 
de cette e.ntomofaune adaptée à des conditions de désert ou d’extrême aridité. 

Nos idées sur l’expansion ancienne de l’entnmofaune sud-américaine coïncident avec celles 
soutenues dans de nombreuses études sur les flores existant au Mexique et en Amérique du Nord pen¬ 
dant le Cénozoïque. C’est ainsi que la dore néotropicale tertiaire présente une grande expansion vers 
le nord au cours <lu Cénozoïque Inférieur et une rétraction progressive, suivant un schéma biogéogra- 
phiqne qui coïncide avec celui que nous avons signalé pour les Insectes. 

§ 11) Notre théorie n’est pas la seule à envisager une expansion d’une liorofaune d'origine 
gondwanienne prépondérante vers l’hcmisphère nord. En plus des auteurs qui défendent des positions 
de synthèse, comme Rcig, et partagent les concepts énoncés dans les paragraphes précédents, Jeannel 
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(1961) consacre un chapitre et de nombreux commenti iros à cc qu’il appelle « pulsation gondwanienne » ; 
il y parle do l’expansion vers le nord de differentes lignées gondwanienne», aussi bien patéanta reliques 
qu’imbrèsiennes, mais, chose curieuse, avec plus d’ampleur pour les premières. Pour Jesnnel « la 
systole de la pulsation a’est prolongée jusqu’au commencement du Tertiaire, puia elle a été suivie 
d’un reflux qui a lait disparaître lo grande majorité des espèces émigrèes dans le nord.. » (loe. 
cit ; 7). 

Il faut préciser que notre idco d’une expansion vers Je nord de l’entomolaune sud-américaine 
ancienne ne se hase pas sur les mêmes considérations, ni ne suit les mêmes raisonnements que celle de 
Jeanne). Nos raisons pour expliquer lo sens dominant sud-nord, tout au moins pour lea Insectes, de 
cet échange faunistique de la fin du Mésozoïque et du commencement du Cénozuïque sont les mêmes 
que celles qu’invoque Darlington pour expliquer la prédominance du courant contraire, nord-sud, au 
Pléistocène Récent ; la tendance à l’expansion et le auccês de la concurrence dea groupes dominants, 
développés sur des aires très grandes et variées, le continent de Gondwina pour i'ontomofnuuc 
sud-américaine ancienne, les tropiques du Vieux Monde pour lea Vartchrés du Pléistocène Récent. 

Les exemples donnés par Jeanne! ne peuvent pas être écartes sans une analyse détaillée. Ainsi, 
la pulsation gondwanienne peut expliquée la présence d’un Chiasognsthc (Colcoptera, Lucanidne) 
et de représentants d’autres groupes gondwaniens dans Timbre baltique (Jesnnel, 1961 ; 41-46) con¬ 
jointement à celle d’élément» dont la dispersion n’eat effectuée dnni l’hémisphère nord. L'ambre bal- 
tiquorévèle ainsi un curieux mais non unique mélange d’horofaunes, comparable en une certaine mesure 
è ce que noua trouvons h présent dans la zone de transition mexicaine et dsns le sud des États-Unis. 
La présence de Marsupiaux fossiles dans l’hémiephère nord (Reig, 1968) peut aussi être expliquée 
comme une conséquence de cette même pulsation. 

Dans beaucoup d’exemples cités par Jeanne), on trouve au moins autant d’éléments permettant 
de supposée une origine australe, gondwanienne, avec une expansion vers le nord è 1s fin du Mésozoïque 
et au commencement du CénozoYque que d’éléments pouvant avoir eu une origine dans le nord, hémis* 
phère où Ton a trouvé uniquement quelques rostes fossiles ou de rares représentants actuels très locs- 
lisés, et I» dispersion dans toutes le» terres du sud OÙ survivent des groupes faunistiques riches et variés. 
Si nous lirons les conséquences logiques dos hypothèses de Matthew ot de Darlington qui envisagent 
le développement des groupes dominants dans des aires raijeures, il existe do nombreux arguments 
pour situer leue lieu d’origine dsns lo sud, dsns le grand ensemble du continent de Gondwanu. Rien 
entendu ce phénomène se limiterait à des groupes anciens, évolués au Mésozoïque. Si nous examinons 
ehsquo exemple sans idées préconçues, 1s sud se désigne comme le lieu d’origine, tsnt par ta richesse 
des formes commune» psrtagécs entre des sires aujourd’hui éloignées les unes des outres, que par les 
remarque blés affinités que ces formes conservent entre elles. Ce qui est tout le contraire de la représen¬ 
tation partielle ot sporadique des fossiles ou dos survivants dans l’hémisphère nord, 

S 12) A li suite de l’évolution des faunes américaines, entre le Paléocènc et la fin du Pliocène, 
se situe une longuo période d’isolement et de divergrnec. Pendant cette période le» noyaux des régions 
actuelles néo-arctique et néo-tropicele accentuent leurs différences qui avaient été sans doute moins 
importantes au Paléocène. 

Les groupes sud-américains diminuèrent d'importance en Amérique du Nord, peut être à cause 
de changement» climatiques ; nous supposons quo les émigrants représentaient essontiellcmant des 
groupes tropicaux elles formes qui survivent dans le haut plstesu mexicain on apportent la preuve. 
Il est également prohable quo cette diminution s'expliqua par la concurrence de» nouveaux éléments 
venant de» régions tropicales du Vieux Monde qui continuaient à arriver en Amérique du Nord par la 
Behringic et ne pouvaient passer en Amérique du Sud par suite de l’interruption du pont de l’Amérique 
Centrale. Le caractère holorctique de la région nésretique s'est donc trouvé accentué aux dépens 
des anciens immigrants sud-américains ; les Vertébrés do ce groupe disparurent, en laissant des trseos 
fossiles de leur émigration. Par contre ces immigrants persistèrent avec les groupes d'insectes qui 
évoluèrent dans le Haut Plateau mexicain ; moins nombreux st formant une plus petite partie de l'en¬ 
semble, des genres et des groupes d’espèces d’origine sud-américaino évoluèrent aux États-Unis. Mais 
ici 9 faut nettement distinguer ces étémrnts de» émigrants post-pliocènos, qui appaetionnent à des 
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groupes d espèces tropicales; on retrouve parfois la même espèce dans les plaines côtières mexicaines, 
avec une pénétration aux États-Unis très restreinte. 

§ 13) Pendant cette même période l’Amérique du Sud était restée isolée. Quelques animaux 
peuvent avoir passé d’île en Ile par un système de sauts en profitant des terres restées émergccs, selon 
la théorie de Simpson, mais il n’a sans doute pas existé de graud courant migratoire et l’isolement 
constitue le phénomène biogéographique dominant. 

Simpson (1950 : 158) donne une mesure des effets de cet isolement : avant que les échanges 
soient rétablis vers la lin du Pliocène, l’Amérique du Nord comptait 27 familles de Mammifères terrestres, 
et l’Amérique du Sud, 29, et deux seulement étaient partagées entre ces deux territoires. Après le réta¬ 
blissement du passage, au Pléistocène, l’Amérique du Nord et celle du Sud en partageaient 22. 

§ 14) Pendant la période d'isolement, pour le groupe des Vertébrés, on constate une évolution 
conjointe des éléments gondwaniens et des émigrants du nord appartenant à l’horofaune sud-américaine, 
qui donne naissance à une horofaune très caractéristique et très riche : les Vertébrés du Cénozoîque 
sud-américain. Chez les Insectes, les éléments gondwaniens, de beaucoup les plus nombreux, évoluèrent 
conjointement avec les rares émigrants paléo-américains. Los lignées brésiliennes montrent une tendance 
à dominer quoique, comme nous l’avons déjà signalé, uii certain type de barrière ait empccliè la colo¬ 
nisation complète de l’extrême sud. 

L’évolution des Insectes est généralement plus lente que celle des Vertébrés, surtout par rapport 
à un groupe tachytclique comme celui des Mammifères placentaires ; c’est pourquoi les différences 
entre les éléments paléo-américains et leurs équivalents extra-américains se situent seulement au 
niveau du groupe d’espèces, exceptionnellement du genre. Nous avons déjà signalé que les groupes 
gondwaniens montrent des affinités extra-américaines, en général au niveau de la tribu ou de la sous- 
tribu. La stabilité évolutive post-mésozoïque de beaucoup de groupes d’insectes en fait des témoins 
utiles pour pouvoir reconstruire les relations faunistiques de la fin du Mésozoïque, compensant ainsi, 
tout au moins partiellement, la pauvreté en fossiles. 

§ 15) Vers la fin du Pliocène et le. commencement du Pléistocène, la communication entre l’Amé¬ 
rique du Nord et celle du Sud se rétablit par le pont Centre-américain. A cette époque la physiograpliie 
du Haut Plateau mexicain et des terres liantes du sud du Mexique devait être semblable à l’actuelle. 
Dans le Haut Plateau mexicain existait une faune d’insectes d’origine sud-américaine qui avait évolué 
dans un isolement relatif, cette région étant restée plus ouverte vers le sud-ouest des États-Unis ; 
il s’y était ajouté des groupes venant du nord. Pour les Vertébrés, la faune était formée de groupes 
venus du nord, ayant subi parfois une évolution secondaire « in situ ». 

Quand les possibilités d’éehangc entre l’Amérique du Nord et celle du Sud se rétablirent, des 
courants migratoires dans les deux sens se constituèrent : les Insectes sud-américains s’étendirent vers 
le nord, sans occuper celte fois-ci le Haut Plateau mexicain ni rentrer dans la sous-région sonorienne, en 
donnant les éléments caractéristiques des aires néo-tropicales de la zone de transition mexicaine. Cette 
expansion nouvelle et limitée de l’cntomofaimc sud-américaine en direction du nord fut accompagnée 
par une certaine quantité do Vertébrés, quoique le nombre et l’importanee des Vertébrés qui émigrèrent 
de l’Amérique du Nord vers celle du Sud, l’horofaune holarctique, furent incomparablement plus grands. 
Ces Vertébrés holaretiqucs, nouveaux envahisseurs de l’Amérique du Sud, avaicntévoluc sous les tropiques 
du Vieux Monde, tout en procédant à des échanges complexes avec l’Amérique du Nord, dans eette 
aire ou les faunes dominantes des Vertébrés cènozoïques ont pu se développer grâce à l'extension et à la 
diversité qu’elle présentait alors, ainsi que Darlington l’expose d’une manière tout à fait convaincante. 

l«e grand centre évolutif fut probablement localisé pendant le Mésozoïque au continent de Gond- 
wana, après sa fragmentation et la mise en place des continents selon leur topographie actuelle ; an 
Cénozoîque ce centre s’étendit suivant la grande extension des régions tropicales de l’Ancien Conti¬ 
nent : Eurasie, Malaisie et Afrique. 

§ 16) Pour leur expansion récente, que nous appelons ainsi pour la distinguer de l’ancienne 
expansion pré-éocénique, les cléments sud-américains ont suivi en direction du nord les plaines côtières 
du Mexique, particulièrement celle du Golfe du Mexique, par laquelle ils pénétrèrent jusqu’au Texas 
et dans le sud-est des États-Unis. 
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Cette expo ni ion correspond chez le» Insectes à ce que nom ivom appelé schéma de dispcrsiou 
néo-tropicale (llalffler, 1964 : 46-49, 74-75). Les espèces qui suivent ce tchéma appartiennent toutes i 
des genres ou même à des groupes d’espèces sud-américaines et présentent différents degrés de péné¬ 
tration dans la zone de transition mexicaine (voir des exemples chez les Scorabacinae dans le travail 
cité ci-dessus). 

Le premier degré de pénétration comprend des genres 4 espèces nombreuses largement distribués 
en Amérique du Sud, principalement dans l’arc Colombie — Venezuela — Guymes-, ils ne présentent 
dans la 2one de trimition mexicaine qu’une ou deux espèces dont l'eire de distribution s’étend de 
la Colombie ou du Panama jusqu'aux forets du nord de l’Amérique Centrale, lo Chiapas et le sud du 
Mexique jusqu’à l’isthme da Tebunntepec. Il correspond à l'expansion, très récente, des espèces tro¬ 
picales liées à la forêt tropicale ombrophile. 

Le deuxième degré de pénétration vers le nord réunit des genres comprcnent beaucoup 
d'espécea sud-américaines, en petit nombre dans la zone de transition mexicaine, mais l’y trouvant 
plus largement distribuées que lo groupe ontérienr ; lu plupart de ces espèces continuent cependant 
à être liées à la forêt ombrophile, quoiqu’elles puissent en certains cas pénétrer dans la lorèt tropicale 
cadueifoliée du bassin du Belsas ou monter vers le nord par la plaine entière du Golfe du Mexique. 

Le troisième degré de pénétration dsns l’aire de dispersion néo-tropicale comprend des genres 
possédant de nombreuses espèces dans la zone de transition mexicaine ; en général ce sont les mêmes 
genres qui ont participé à l’invesion ancienne de l’Amérique du Nord, car ils présentent à côté de» 
espèces qui suivent le schème iiéo-tropical d'autres groupes d’espèces qui auivent le schéma de dispersion 
du baut plateau mexicain, donc de pénétration ancienne, et dans beaucoup de cas, des espèces dans 
la laune soncrienne et dans celle* du sud et du sud-est des États-Unis. Selon leurs affinités avee les 
espèces sud-américaines, dons ces deux derniers ces, il s’agit soit d’une pénétration ancienne pour les 
groupes d’espèces endémiques, soit d’une pénétration récente, pour les espèces néo-tropicales à large 
distribution. 

§ 17) Des Insectes néerctiquei ou bolaretiqucs venent du nord se répandirent vers la région 
néo-tropicale, en suivant les systèmes orographiques mexicains et centre-américains. En prenant comme 
exemple les Carabidne, Bail (1968, 1970) a fourni d’excellentes explications, montrant comment les 
montagnes servent de voie de dispersion et de centre de diversification cl comment les hiatus entre 
les systèmes montagneux lîmiteut la pénétration vers le sud des eapèces néarctiqucs ou holarctiquea. 
C'est ce que nous avons appelé le schéma de dispersion néaretique (llalfftcr, 1964) et que nous ne trai¬ 
terons que superficiellement dans ce travail consacré principalement aux éléments anciens. 

La grande majorité de ces Insecte» ne déponent pas les systèmes orographiques mexicains, 
rencontrant une grande barrière dans l’isthme de Tehuantapec. Quelque espèoes continuent vers le 
sud par les montngnes de l’Amérique Centrale jusqu’au Nicaragua, meis l’eire sans montagnes h la 
hauteur du lac de Nicaragua semble constituer une barrière inlranchissable. 11 faut noter le contrasta 
existant avec les formes anciennes du centre de dispersion paléo-américain, d’origine septentrionale 
également, qui* pénètrent profondément en Amérique du Sud car elles ne sont pas limitées aux condi¬ 
tions écologiques tempérées-froides des houles montagne». 

La tou»-famille de» Geotrupinae (Coleoptera, Scarabaeidae) comprend une tribu, le» Geotru- 
pini, qui offre un «temple clair du schéma de dispersion néaretique. Les Géolrupinac sont beaucoup pim 
primitifs dans leur morphologie, leur anatomie et leur comportement qu» le» Scarubaaiuae. La dis tri- 
bution des quatre tribus de la sou» famille e»t très caractéristique : Lo première tribu, les Bolboceratini, 
montre presque une distribution cosmopolite dans son ensemble, quoiqu’elle comprenne sans doute 
des groupes de genres et des genres à histoire biogéognphique différente, comptant parmi eux quelque» 
types d'origine gondwanianne. La tribu suivante, le» Atbyreini, comprend un genre de l’Afrique orientale 
et trois genres amérireins (Howdan at Martinez, 1963) ; de ces trois genres deux sont aud-américains, 
l’un Avec une distribution extrêmement restreinte, l’autre avee une espèce au Pinama et au Costa- 
Rica ; le troisième genre, Nroathynus Howden et Martinez, possède de» espèce» en Amérique du Sud 
aux Antilles, dans le sud de l'Amérique Centrale et dans la zone da transition mexicaine, mais il ne pénètre 
pas au Mexique au delà des aire» qu» nous pouvons considérer comme néo-tropicales : les plaines côtière» 
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du Golfe du Mexique et du Pacifique, les pentes des chaînes montagneuses descendant vers ses plaines, 
les parties tropicales au sud du système volcanique transversal, comprenant la dépression de la rivière 
Balsas avec une certaine pénétration dans la périphérie méridionale du Haut Plateau. Dans Pensemble 
la répartition de la tribu des Àthyreini correspondrait à une distribution inabrcsicnne avee une expansion 
limitée, donc vraisemblablement réeento, vers les aires néo-tropiealcs du Mexique. La troisième tribu, 
les Lethrini, est palcarctiquc, avec une prédominance asiatique. Enfin la quatrième tribu, les Geotru- 
pini, est liohirctiqne : 5 espèces sc rencontrent au Canada, appartenant toutes au genre Geolrupes ; 
18 espèces aux États-Unis, groupées en Geolrupes et en 2 genres à distribution restreinte, l’un au sud- 
est du pays, l’antre exclusivement en Floride ; au Mexique on trouve au moins 17 espèces, appartenant 
aux genres Geolrupes et à l’endémique Ceratotrupes ; 2 espèces de Geolrupes, se rencontrent au Guate¬ 
mala et l’une d’elles arrive jusqu’aux hautes terres du Salvador. Dans la zone de transition mexicaine, 
Geolrupes , qui existe aussi en liurasie, et Ceralolrupes, sont limités aux parties hautes des montagnes, 
occupées généralement par des forêts tempérées, avee des arbres de distribution holaretique égale¬ 
ment, et parfois par des prairies de haute montagne. Dans ces conditions Geolrupes et Ceralolrupes, 
associes avee quelques espèces de Scarabaeinae de dispersion paléo-américaine, principalement les 
genres Copris et Ontophagus, remplissent la place écologique que les Scarabaeinae d’origine sud-amé¬ 
ricaine occupent dans le llaul Plateau mexicain et dans les terres tropicales de la zone de transition. 
C’est la dispersion typique nèarctiqne. La présence d’espèees différentes correspond aux hiatus existant 
dans la continuité des systèmes montagneux ; par exemple le système volcanique transversal et les 
montagnes appelées par Bail les « sierras de Oaxaca » sont le lieu de développement d’nn genre endé¬ 
mique, Ceralolrupes, déjà mentionné (llalffler et Martinez, 1962). 

§ 18) En général l’cntomofaune de montagne du Costa-Rica et du Panama semble plutôt cons¬ 
tituer une extension vers le nord de l’cutomofaunc sud-américaine qu’une prolongation des lignées 
néarctiques, mais ceci représente un problème nécessitant une étude plus approfondie. 

§ 19) Selon Rcig (1908) le Vertébré le plus ancien de la dernière grande invasion septentrionale 
ou horofnune holaretique que l’on ait trouvé en Amérique du Sud remonte au Pliocène Moyen, ce qui 
coïncide avec les premiers signes de la présenee des Mammifères sud-américains en Amérique du Nord. 
Cependant il faut bien noter qu’il s’agit des premiers fossiles connus découverts dans des lieux très 
éloignés du pont reliant les deux grandes masses continentales : l’un eu Argentine, l’autre aux États- 
Unis. Dans les aires intermédiaires, nous manquons malheureusement de fossiles qui auraient pu nous 
fournir des indications sur l’époque du commencement des échanges. 

Rcig situe les migrations massives an Pleistocènc : « La première véritable irruption massive 
d’éléments néarctiques eut lieu à partir du Plèistocèiie Inférieur (âge uquieu)... on a trouvé des Tapi- 
ridês, des Cervidés, des Camélidés, des Equidés, des Tayassuidés..., des Gomphothcridés (Mastodontes), 
des Maehaerodontidés. Celte irrnption a coïncidé avec l’établissement du pont panaméen, phénomène 
pa lcogéogrnphique en relation très probablement avec la phase principale du troisième mouvement 
de l’orogénèse andine de Grocber dont la manifestation coïncide, scion eel auteur (1951) avec la limite 
plio-plcistocène » (Reig, 1968 : 252). « Mais cette irruption massive de l’Eopléistocène ne termine pas 
l’apport nénretique néo-ceiiozoïqiie à la faune sud-amcricaine. Les données palêontologiques montrent 
que des apports successifs eurent lien pendant la transgression du Quaternaire. La propagation 
des éléments nord-américains vers les régions méridionales dut être réglée par des changements 
climatiques du Pleistocènc qui déterminèrent des vagues successives d'immigration... » (Rcig, 1968 : 
252). 

§ 20) La faune actuelle des Inseetcs de l’Amérique du Nord est une combinaison des éléments 
suivants : 

a) Éléments holarctiques, importants dans la partie la plus septentrionale du continent ; leur 
nombre diminue du nord au sml, quoique certains d’entre eux prolongent leur expansion dans les par¬ 
ties hautes des ehaîues de montagnes. 

b) Éléments néarctiques, présentant des affinités paléarctiques au niveau générique ou plus 
fréquemment au niveau supra-générique ; néanmoins de nombreux faits permettent de supposer qu’ils 
ont dû évoluer en Amérique du Nord. Parmi eux on trouve de fortes différences entre les cnlomofaiines 
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de l’est et de l’ouest des États-Unis, séparées par une grande aire de superposition ou de soustraction, 
les pleines Centrales, qui possèdent toutefois égelcmeut quelques éléments qui leur sont propres. 

c) Éléments sud-américains anciens. Ils correspondent à l’invasion pré-éoeénique de l'Amérique du 
Nord parl’entomofaune sud-américaine (paragraphe 8, 9, 10). Ces éléments sont plus abondants dans le 
sud et dans la sous-région sonorienne des Etats-Unis, quoiqu'ils montrent très souvent une distribution 
plus large, s’étendant en certains cas jusqu'à la frontière du Canada. Les éléments sud-américains anciens 
sont représentés par des genres ou des lignées d'espèces évoluées en Amérique du Nord, mais en qui 
l’on retrouve de très grandes affinités avec des éléments de meme origine sud-américaine arrivés k la 
même époque dans la zone de transition mexicaine, suivant le schème de dispersion dans le Haut Plateau. 
Les ressemblances entre les uns et les autres sent parfois considérables, quoiqu'il existe également de nom¬ 
breuses lignées d’origine sud-américaine, ayant persisté et peut-être évolué uniquement aux Étal-,-Unis. 

Les éléments d’origine sud-américaine ancienne représentent donc une partie assez importante 
de l'entomofaune de la région oéarctique, moindre cependant que celle constituée par l’ensemble de» 
espèces montrant des affinités avec les souches du Vieux Monde. 

d) Éléments néo-tropicaux récents provenant d’invasions post-pliocènes. Us sont représenté» 
par des espèces appartenant h des groupes originaires du nord de l'Amérique du sud ou de l'Amérique 
Centrale et attendant k travers les terres tropicales de» plaines côtières mexicaines. Le long du Golfe 
du Mexique la pénétration qui s'est effectuée selon plusieurs degrés (paragraphes 16) est limitée aux 
régions voisines du golfe dan» les Étals- Unis. Le long du Paeifiqur la distribution de ces émigrants 
récents s'interrompt sur fa côte à la hauteur de l’état mexicain de Sonora, pour constituer plus au 
nord quelques populations en Arizona. 
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§ 21) Les Insectes de la zone de transition Mexicaine suivent les schémas de dispersion décrits 
ci-après : 

a) Avec une origine siul-américuine ancienne : Schéma de dispersion du Haut Plateau. Ces espèces 
ont une origine et des allinités nettement» sud américaines ; leur aire de dispersion comprend le Ilant- 
Platcati mexicain et parfois les hautes terres du Chiapas et du Guatémala (voir paragraphe 10; Halffter, 
1964 : 49-53, 76-78) 

Les genres habitant cette aire de dispersion du Haut Plateau pénètrent très peu dans les montagnes 
qui le bordent, ou dominent au contraire les éléments de provenance néarctique, ainsi que les palco- 
amcrieaius. 

Une même origine et une histoire évolutive semblables à celles des éléments de dispersion dans 
le Haut Plateau mexicain se retrouvent chez quelques groupes fossiles plèistoeènes de Californie (Ran- 
cho La Brea), relictes de l'extrême sud de la Basse-Californie, ainsi que chez des espèces ou même des 
genres endémiques des Antilles. Dans tous ees eas il s’agit des restes de l’expansion pré-éocénique de 
J’ciitoinofaune sud-aniérieaine. 

b) Avec une origine sud-américaine récente : Schéma de dispersion nêo-tropical. Ce sont des élé¬ 
ments de pénétration réeente, post-plioeéne, dans la zone de transition mexicaine. En s'étendant 
vers le nord, ils n’ont pas pénétré dans le Haut Plateau, en partie à cause de la barrière géographique 
que représentent les montagnes et le Haut Plateau lui-même, mais surtout pour des raisons écologiques : 
le climat tempéré du Haut Plateau mexicain est peu approprié aux espèces tropicales venant de l’Amé¬ 
rique du Sud ; leur pénétration se limite aux terres tropicales situées au sud du système volcanique 
transversal et aux plaines côtières des deux littoraux (voir paragraphe 16 ; Halffter, 1964 : 46-49, 74-76). 



Fio. 3. —- Comparaison des distributions dans le Haut Plateau (pointillé) et néotropieale typique (rayé horizontal) de 
doux espèces appartenant au même genre, Canthon, d'origine sud-américaine. L'espèce du Haut Plateau est 
Canlhon kumectus, l’espèce néotropieale est C. indigaceut Lcconte. 
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c) Avec une origine septentrionale ancienne : Schéma de dispersion polio-américain. Ce» éléments 
correspondent à des taxe de pénétration ancienne en Amérique du Nord, d’où ili se sont répandus par 
le zone de transition mexicaine jusqu’en Amérique du Sud, particulièrement dens la partie nord de 
ce continent, et parfois même jusqu’aux Antilles. 

Les montagnes actuelles n'ont pas servi de voies de pénétration, mais de centre de spécieliss- 
tion. De plus les groupes paléo-américains ne se limitent pas aux montagnes. 

Dans le cadre du centre paléo-ainéricsin nous trouvons deux types de distribution s 

1) des espèces relictes, avec des aires tris localisées qui occupent généralement des refuges 
écologiques spécialisés ou protégés de quelque manière, bien que des espèces du même genre ou du mime 
groupe montrent une large distribution eurytropiquo dan» l'Ancien Continent ; 

2) des genres largement répandu», qui occupent différents habitats, en Amérique du Nord, dans 
la zone de transition mexicaine, et parfois dans une partie de l’Amérique du Sud, où le nombra d’espèces 
diminue notablement dans le sous-continent méridional. 

Les genres qui suivent le schéma paléo-américain dans sa distribution extra-américeine, prédo¬ 
minent dans les zones tropicale» ou tempérces-chaudes. Ces Insectes n’ont sans doute pas pu pénétrer 
en Amérique par le pont de Behring dons les conditions climatiques existant pendant les dernières 
périodes du Cénozoïque, ce qui représente un argument an ftveur de l’ancienneté de leur arrivée sur le 
continent amèricein, surtout si l’on considère tout un ensemble faunistique et non uniquement un genre 
déterminé qui pourrsit changer ses exigences écologiques avec le temps. 

Un deuxième argument en faveur de l’aneienneté des genres paléo-américains est fourni par leur 
très large distribution dans le monde : quelques un* sont cosmopolites, (Australie incluse) ; les autres 
sc rencontrent dans toutes les régions tropicales et les zones tempérées-chaudes de l'Ancien Continent 
et présentent un grand nombre d’espèces endémiques localisées géographiquement ainsi que des spé¬ 
cialisations écologiques, des particularités du comportement et une grande diversification des espèces. 

En conclusion leur dispersion a dû s’effectuer au Miocène, avant la surrection du Haut Plateau 
mexicain et l’expansion du désert k l’ouest de l'Amérique du Nord. L’élévation du Haut Pleteau et 
des système* orogrephique» donna naissance k de* espèces de montagne ; le désertification influa »ur 
le développement des espèces ayant des habitats particuliers, comme les nidicoles, par exemple. 

d) Avec une origine septentrionale récente : Schéma de dispersion niarctique. Cette dispersion 
a ctè suivie par des espèces appartenant k des genres ou k des groupes supra-génériques, parfois d’ori¬ 
gine néarctique, mais en majorité de distribution holarctiquc ; on les rencontre dans la zone de transi¬ 
tion mexicaine, dan* la partie haute des grand* systèmes orographiquei, en général au dessus de 1 500 m 
d’altitude (voir paragraphe 17 ; Bail, 19G8-1970). 

§ 22) L'entomofaune des Grandes Antilles est formée principalement par des élément» sud- 
américains anciens et paléo-américains ; dans les deux cas le degré d’endémisme est très marqué, aussi 
bien au niveau générique qu’au niveau spécifique. D’autre part chaque île possède une faune très 
particulière, avec très pou d’éléments communs avec d'autres lies. 

Certaines espèces appartiennent è des genres du Vieux Monde, qui peuvent no pas être repré¬ 
sentés sur le continent américain, où ils ont dû probablement disparaître, meis qui ont conservé néan¬ 
moins des représentants dans les lies, comme c’est le eas pour deux Scarabaeinac. Matthews (1966), 
en se référant aux Scarabaeinae, (mais c’est tout aussi valable pour les «utres groupes faunistiques) 
suppose que les Grandes Antilles conservent encore à l’heure actuelle une entomofoune qui serait un 
reflet de celle du Cénozoïque moyen en Amérique du Nord et en Amérique Centrale, avec un mélange 
d’élément* ncarctiques et néo-tropicaux ancien». 

§ 23) Les Petites Antilles ne possèdent que très peu de genres uniquement d’origine sud- 
américaine. On trouve exceptionellement les mêmes espèces que «ur le continent, mai» la majorité 
d’entre elle» sont exclusivement cantonnées dan* une ou plusieurs fies. La plus grande partie de cette 
faune est composée par des immigrants récents, et il est possible de distinguer plusieurs étapes de colo¬ 
nisation k partir de l’Amérique du Sud, d’après leur degré d’endémisme. On ne trouve pas de relation 
zoogéographique entre les Grandes et les Petites Antilla» (voir uns discussion très intéressante de la 
zoogéographie de no* groupes-exemples aux Antilles dans Matthews, 1966). 
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§ 2i) L’Amérique du Sud possède une entomofaune formée essentiellement et presqu'exclusi- 
vement d’elêments anciens d’origine gondwanienne (voir le paragraphe 7) ou septentrionale : paléo- 
américains, avec une prépondérance des premiers. Ce que nous pouvons considérer comme un Elément 
récent n’est qu’nn dérivé évolué sur place de ces lignées anciennes. 

Nous avons étudiés deux des sous-régions composant la région néotropieale (voir Hapoport, 
1968) : la sous-région de l’Amérique Centrale, qui comprend la zone de transition mexicaine jusqu’au 
lac de Nicaragua, et la sous-région antillaise. 

Les autres sous-régions néotropicales reflètent fondamentalement des différences écologiques 
et c’est ce qui explique que leurs limites varient énormément suivant les auteurs, scion le groupe que 
ceux-ci utilisent pour l’analyse et l’étude des nécessités écologiques. Les jugements les plus généraux 
et d’une pins grande validité écologique et historique, applicables à un grand nombre de groupes, sont 
principalement ceux de Kinguelct et ceux dont Rapoport a effectué la synthèse. 

En plus des deux sous-régions déjà mentionnées, Rapoport (1968) signale les sous-régions guyano- 
brésilienne, andino-patagonique et araucane. 

La première comprend la grande forêt amazonienne, la plus grande et la plus riche du monde, 
avec des communautés tropicales très varices. Dans cette aire immense qui a conservé un climat tro¬ 
pical pendant le Ccnozoïque évoluent des éléments gondwano-inabrésiens avec quelques très rares 
apports paléo-américains. Elle constitue le noyau central et dominant de Pentomofaune néo-tropicale 
qui irradie sur le reste du continent par les processus que nous avons signalés en exposant cette théorie. 

La sous-région andino-patagonique nous parait construite très artificiellement. Elle comprend 
des éléments guyano-brésiliens ayant eu en Patagonie un centre secondaire d’évolution, avec une 
adaptation & des conditions sèches et tempérées-froides. Ces éléments se mélangent avec quelques élé¬ 
ments paléantarctiques qui montent vers le nord. Nous avons déjà signalé qu’à travers les Andes 
s’étendent aussi bien des espèces d’origine paléantarctique que des lignées guyano-brésiliennes évoluées 
en Patagonie et dans le nord de l’Argentine. En Patagonie et dans les zones xérophiles argentines se 
rencontrent même quelques éléments paléo-américains de pénétration très ancienne. An nord des 
Andes on trouve aussi de très rares représentants de ce que nous avons nommé le schéma de dispersion 
néarctique, avec des éléments paléo-américains mélangés aux cléments originaires des aires tropicales 
voisines, à entomofaune guyano-brésilienne. La sous-région andino-patagonique est donc une sous- 
rcgion sans histoire zoogéographique propre, de composition hétérogène et dont les seules caractéris¬ 
tiques communes sont écologiques : les pluies rares, le climat tempéré-froid, dû à la latitude dans le 
sud et à l’altitude dans les Andes, et enfin l’isolement produit par des aires tropicales voisines, 

La sous-région araucane, ou le district zoogéographique austral de la cordillère de Ringuelet, 
comprend les forêts de la Patagonie et du Chili. Son entomofaune est dominée, ainsi que sa flore, par 
des éléments paléantarctiqucs, à caractère fortement relictuel, et offre un grand contraste avec le reste 
de la région néotropicale. 

Rapoport (1968 ; 88) suppose que 87 % de sa faune indique des relations directes et exclusives 
entre l’Araucanie et la région australienne. Cet auteur propose et discute longuement sur l’opportunité 
de reconnaître une région holantarctiquc qui correspondrait à la distribution des lignées paléan-tarc- 
tiques aux extrémités australes des continents du sud. Nous croyons plus logique de reconnaître l’exis¬ 
tence de cette sous-région araucane, car elle n’est pas isolée du reste du continent malgré ses grandes 
affinités extra-américaines ; en effet certains éléments guyano-brésiliens y pénètrent et plusieurs de 
ses groupes se répandent vers le nord en suivant la chaîne des Andes, 

Nous tenons à remercier le Dr. Radu Racotta et M m * Mercédès Fernandez Castello pour toute 
l’aide qu’ils nous ont donnée pour la traduction en français de ce travail. 
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APPENDICE 1. 


DISTRIBUTION» DE» TRIBUS, SOUS-TRIBU» ET GENRE) OR LA 
SOUS'FAKILLE DES SCARABEE IN AE 

Cette liste est basée en grande partie sur celle de Haliïter et Matthews (1966), mais elle présente 
cepeodant plusieurs modifications, surtout dans les Csnthonini américains et les Phanaeina. 

Dans toute analyse biogéographique, un des principaux problèmes est posé par les lacunes de la 
taxonomie du groupe. Mais les Scarabarinae sont bien connus et l’on travaille actuellement sur ee groupe. 
Cependant quelques tribus ont encore besoin de révisions au niveau générique, en particulier les Dicho- 
tomina, et il est probable que l'Australie et les lies du Pacifique donnent asile à plus da genres que nous 
n'en connaissons. 

Comme le» Scarabaeinae constituent un groupe prédominant dans les régions tropicales et tem¬ 
pérées-tropicales, le terme « cosmopolite » indique une distribution dans toutes les régions intertropi¬ 
cales et tempérée).chaudes ; dans le cas unique du genre Onlhophagu* le terme est employé dans un 
sens plus large et comprend des espèces vivant dans des terres tempérées-froid es de l'hémisphère 

Quand on indique s Amérique du Sud » ou < Néotr. » et que le contraire ne soit pas spécifié, le 
genre n’existe pas au Chili ni dans la partie australe de l’Argentine. 


SOUS" RA MILLE DES Sc AU AS Ad N AS 

(= Coprinae) 


TRIBU DES ONTUOPHAGlNi 

Cosmopolite. Nettement moins abondantes dons l'hémisphère occidental, spécialement en 
Amérique du Sud où n’existent que quelques espèces, alors qu’on en trouve plus de 1 500 dans les régions 
tropicales du Vieux Monde. Leur touche écologique est occupée en partie en Amérique du Sud par de 
petits Dichotomina. 

Onlhophagut Lstreille (= Onihotllus Balthasar). — On a pu diviser le seul genre de Scarabaeinee véri¬ 
tablement cosmopolite, malgré sa grande homogénéité} on y trouve les tous-genres suivants, 
cantonnés pour la plupart dans le» régions tropicales de l’Aneien Continent : 

Proagoderus Lansberge, Diasullopcdpus Lins berge, Srnuphorus Balthssar, Digitonlhophagus Baltha¬ 
sar, Phanoemorphu, Balthasar, Paraphanaeomorphu, Balthasar, Strandiiu Balthasar, Colobon- 
Ihophagut Balthasar, Gibbonthophagus Balthasar, MUronthaphagus Balthasar, Parcucatanomwi 
Pauüan, Onihophagitllus Balthasar, Paronthophagus Balthasar, Endrodiw) Balthasar, Indu 
chorius Balthasar, Pseudonthophagu* Balthasar, Euonthophagu, Balthasar et Onlhophagu, 
LatreQle. 

Mimonthophagu* Balthasar — Êthiop. 

Macropocopri, Arrow — Austr. 

Caecobiu, Thompson — Palèarc., Oriental, Éthiop. 

Miliehus Péringuey — Ethiop. 

Cyobius Sharp — Oriental. 

Anoctus Sharp — Oriental. 

Caccophilu, Jekel — Éthiop. 

Phalopt Erichson — Ethiop., Oriental. 
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TRIBU DES ON1T1CELLIN1 


SOUS-TRIBU DES 0NIT1CELL1NA. 

Groupe d’origine septentrionale ; plus abondant dans les régions Ethiopienne et Orientale ; il 
manque en Australie. Avec une pénétration très aneicnne dans le continent américain, les espèces qui 
y survivent actuellement présentent toutes des caractéristiques d’espèces relictes. 

Lialongus Reitter — Éthiop., Oriental., une espèce dans l’ouest de l’Amérique du Nord, et deux espèces 
au Mexique avec une dispersion paléo-américaine. 

Oniticfllus Serville, avec les sous-genres Euoniticcllus Janssens, Paroniticellus Balthasar et Onidccllus 
Serville. — Afrique et Eurasie ; en Amérique se rencontre seulement une espèce, qui constitue 
peut-être un sous-genre différent, dans les Grandes Antilles. 

Pseudoniticellus Kraatz — Oriental. 

Scaptocnemis Pêringuey — Éthiop. 

Drepanoplatynus Boucomont— Éthiop. 

Tiniocellus Pêringuey — Éthiop., Oriental. 

Tragiscus Klug (= Deronilis Arrow) — Éthiop. 

SO V S-TRIBU DES DREPANOCER1NA. 

Éthiopienne et Orientale, avec une espèce relicte à la Jamaïque (Antilles). 

Drepanocertis Kirby {= Cyplochirus Lesne). 

SOUS-TRIBU DES H ELI CTO FLEURI N A. 

Exclusive à Madagascar. 

Helictopleurus Orbigny, 


TRIBU DES ONIT1N1 

Principalement Éthiopienne, pour 75% des espèces; les trois genres restants sont pour 13% 
paléarctiques et pour 12 % orientaux. 

Chironitis Lansberge — Palêar., Éthiop., Oriental. 

A ptychonitis Janssens — Éthiop. 

Onitis Fabricius — Paléar., Éthiop., Oriental., avec quelques espèces en Nouvelle-Guinée. 
Tropidonitis Janssens —- Éthiop. 

Allonitis Janssens — Éthiop. 

Bubax Mulsant -—■ Méditerranéen. 

Mcgalonilis Janssens — Éthiop. 

Heteronilis Gillet — Éthiop. 

Pleuronilis Lansberge — Éthiop. 

Kolbeellus Jacobs — Éthiop. 

Neonitis Pêringuey —- Éthiop. 

Acantkonitis Janssens — Éthiop. 

Gilletellus Janssens — Éthiop. 

Anonychonitis Janssens — Éthiop. 

Platyonitis Janssens — Éthiop. 

Paronitis Balthasar — Éthiop. 

Lophodonitis Janssens — Éthiop. 

Epionitis Balthasar — Éthiop. 
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TRIBU DES COPRINI 


1O0MMU- DEI DICHOTOMINA. 

(= Pinotina). Avec une distribution gondwsnienne prédominante dan» l’ouest, les renions Néo. 
tropicale et Éthiopienne, 

DeUorrhinum Harold — Néotr. 

BtUlytua Harold — Néotr. 

Bdelyropsis Pereira, Vulcano et Martinez — Amérique Centrale. 

Pedaridium Harold — Néotr. 

Aphengium Harold — Néotr. 

TrichiUum — Néotr. 

Uraxyt Westwood — Néotr. Ce genre comprend actuellement, en plu» de» espèces de type Dichotominide, 
d'autres forme» qui semblent appartenir aux Coprina. 11 s’agit donc d’un genre artificiel qui doit 
être divisé en deux parties, l’une de forme typique Dichotomina, l’autre avec de» caractéris¬ 
tiques de Coprina pour des espèces qui semblent cantonnées dans le» chaînons des Andes. 
Pstvduroxys Balthasar — Néotr. 

Scatomu* Erichson — Néotr. 

Onthûckaris Westwood — Néotr. 

Auuckus Weber { - Choeridium Serville) — Néotr. 

Hypocanthidium Balthasar — Néotr. 

Canthidium Erichson — Néotr. 

Neocanthidium Martinez, Halflter et Pereira — Néotr. 

ChakocoprU Burmeister — Néotr. 

HaUtccphaliu Hope — Néotr. 

Dichotomiua Hope — (= Pinotus Erichson) — Néotr., avec une espèce au Chili. 

Itoeopru Pereira et Martinez — Néotr. 

Ontheru» Erichson — Néotr. 

ZonocoprU Arrow ( - Plaiocanthon (Gillet) de position taxonomique douteuse —■ Néotr. 

Le» deux genres suivants ont été exclus par Edmond* (1972) des Phanaeina et restent provi¬ 
soirement isolés dans une position incertaine, dan» les Dichotomina. : 

Gromphaa Brullé — Néotr. 

Onucaluâ Bâtes — Néotr. 

Macroderes Westwood — Éthiop. 

Sarophorus Érichson — Éthiop. 

Pi/uuxtiartus Harold — Éthiop. 

Coptorhina Hope (— Franktnbergtriut Balthasar) — Éthiop. 

Delopleurut Erichson — Éthiop., Oriental. 

Stiptopodius Hsrold — Éthiop. 

Saproecius Péringuey — Éthiop. 

Xintdtum Harold — Éthiop. 

Paropinotu* Harold - - Éthiop. 

Cactobiomorphut Balthasar — Éthiop. 

Aulonocnemis Klug — Éthiop,, Oriental. 

Disphytema Harold •— Oriental. 

Parachoriuâ Harold — Oriental. 

ParaphytuA Harold — Éthiop., Oriental (Japon inclus). 

Onychothecxu Boucomont — Oriental. 
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Pedaria Laporte — Éthiop., Austr. 

Heteroclito pus Péringuey — Éthiop., Austr. 

Thyregis Blackburn — Austr. 

SOUS-TRIBU DES PhANAEINA. 

Exclusivement américaine et nettement originaire de la sous-région guyano-brésilicnne ; elle s’étend 
par le nord jusqu’à l’est et au sud-est des États-Unis. En Amérique du Sud elle manque au Chili et au sud 
de l'Argentine. La classification des Phanaeina que nous suivons est celle proposée par Edmonds (1972). 
Bolbiles Harold, genre de position douteuse dans les Phanaeina ; il marque peut être la transition entre 
ce groupe et les autres Coprini (Edmonds, 1972). — Néotr. 

Diabroclis Gistel (= Taurocopris Oisonfieff) -— Amérique du Sud. 

Sulcophanaeus OlsoufiefT — Amérique du Sud ; avec un groupe d’espèces suivant la forêt ombrophile 
jusqu’au sud du Mexique, et une espèce d’un groupe différent à la Jamaïque. 

Phanaeus Mac Leay, avec deux groupes d’espèces : Le premier, sud américain, s’étend jusqu’aux aires 
tropicales du Mexique, en suivant un schéma de dispersion néo-tropical. Le deuxième est formé 
par deux ensembles : l’un qui s’étend depuis l’Amérique du Sud, l’extrême nord-ouest et une 
partie du nord de la côte du Pacifique, jusqu’au Mexique où il possède un centre important de 
diversification, avec des espèces qui suivent les schémas de dispersion dans le Haut plateau 
mexicain et la région néotropicale. L’autre ensemble a une aire de dispersion qui s’étend depuis la 
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frontière mexicaine jusqu’à l’est et au nord-est des Etats-Unis et une partie très réduite du sud 
du Centre-ouest, svee un centre d'irradiation dans le sud-est des États-Unis, mais il manque 
aussi bien en Californie qu’en Basse-Californie. Le deuxième groupe d’espèces de Phanarus 
peut être considéré comme de pénétration ancienne en Amérique du Nord et dans la zone de 
transition mexicaine, ayant évolué dans cette zone d’où il u irradié par ta suite. Son premier 
ensemble se diversifie complètement dens cette zone, au nord-ouest de l’Amérique du Sud qui 
semble avoir été envn hio depuis l’Amérique Centrale en suivant des cycles différents et complexes 
d’expansion et de diversification, centrés dans les hauts plateaux, la dépression de la rivière 
Balsas et le sud du Mexique central. Le deuxième ensemble a évolué aux États-Unis. 

Oxysterrum Castelnau, avec deux sous-genres en Amérique du sud tropicale. 

Copropkanaeus 01soufir.IT, avec trois sous-genres. Deux {MelaUophanaeus et Megaphanacus) sont 
sud-américains ; le troisième (Coprophanaeiu s. str.) s’étend de l’Amérique du Sud jusqu’à 
la zone de transition mexicaine, suivant le schéma de dispersion néotropioal. 

Deruiropaemon Pcrty, avec trois sous-genres, tous exclusivement Sud-américains. 

Telramereia Klages — Amérique du Sud. 

Homalotarsus Jnnssens — Amérique du Sud. 

Megatharsis Waterhouse — Équateur. 


SOUS-TRIBU DSS ExNCARAROINA. 

Argentine. 

Enntarabdus l.nnshergc — Argentine. 


SOUS-TRI BU DES COR1UNA. 

Cosmopolite, très probablement d’origine septentrionale ; près de 65% des espèces sont Éthio- 

Htliocopns Hope (Il s’agît probablement d’un Diehotomina) — Éthiop., Oriental. 

Capridaspidus Boucomont — Éthiop., Oriental. 

Catharsius Hope, avec les sous-genres Metacatkarsius Paulian —-Ethiop., Catharsius Hope— Ethiop., 
Oriental. 

Synapsii Botes — Oriental., Paléar. 

Microcopris Balthasar — Êtbiop. 

Pseudocopris Ferreira — Éthiop. 

Copris Millier, avee les sous-genres Lilocopris Waterhouse —• Éthiop., Paracopris Balthasar — Éthiop. 
et Copris Millier, — Cosmopolite, sauf en Australie. 

Toute» les espèces américaines appartiennent au sous-genre Copris. Leur séparation nette en 
deux groupes a été interprétée par Matthews (1961 : 33) comme le résultat probable de deux invasions 
de formes ancestrales originaires d’Asie. La dispersion en Amérique est du type pnléo-américain. Un 
des groupes comprend deux ensembles d’espèces : l’un limité h l’est des États-Unis, l’autre répandu 
dans les terres basses tropicales qui se prolongent depuis le Mexique jusqu’à l’Équateur. L’autre groupe 
est cantonné dans les Hauts Plateaux et les montagnes de la zone de transition mexicaine jusqu’au 
Costa-Rica et «u volcan de Chiriqui (Matthews, 1961 ; Matthews et Habiter, 1968) avec un complexe 
d’espèce» dérivées dans l’est des Etats- Unis. Une espèce fossile de ce deuxième groupe a été trouvée 
dans le Plcistocène de Californie (op. cit. 160-161). 

Les espèces de Coprina, actuellement incluses dam le genre Uroxys (Diehotomina) se rencontrent 
en Équateur et dans les chaînons de la région centrale des Andrs. 

Palacocoprîs Piercc, fossile du Plèistooène, de position incertaine dans tn tribu. — Californie. 
Coplodaclyla Burmeister, tvcc les sous-genres Boueomontia Paulian et Coptodactyla Burmeister. — Austr. 
Arroceianella Psulian — Austr. 

Pseudopcdaria Felscbe — Éthiop. 

Scalimus Érichson — Néotr. 
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SOUS-TRIBU DES EuCRANllNA. 

Ncolropicale. 

Anoiniopsoides Blackwclder (= Anomiopsis Burmeister) — Argentine. 

Glypkoderus Westwood — Argentine. 

Eucranium Brullé — Ncotr. 

SOUR-TniBU DES SlSYPlUNA. 

D’origine probable septentrionale, elle domine dans les régions tropicales de l’Ancien Continent, 
mais a eu mie large expansion ancienne. 

Sisypkus Latreille — Éthiop., Paléarc., Oriental., Mexique et Nicaragua, dans la zone de transition 
mexicaine, avec une dispersion paléo-ainéricaine très fragmentée, de type relictuel. 
Eesosisypkus Vinson —île Maurice. 

SOUS-TRIBU DES GyMNOPLEURINA. 

Ancien Continent, nette origine septentrionale. 

Gymnopleurus Illigcr — Palcar., Ëthiop., Oriental. 

Paragymnopleurus Sliipp — Oriental, Célèbes inclus. 

Carrela Jansscns — Éthiop., Paléar., Oriental. 

Allogymnopleurus Janssens — Éthiop., Oriental. 

SOUS-TRIBU DES ScARABAEl.NA. 

Ancien Continent, particulièrement dans les régions tropicales ; origine septentrionale indéniable. 
Pachy&oma MacLeay — Éthiop. 

Neopachijsotna Ferreira — Éthiop. 

Mnemalium MacLeay -— Éthiop. 

Neomnematium Jannsens — Madagascar, une espèce. 

Scarahaeus Linnaeus, avec les sous-genres Kheper Janssens, Scarabaeolus Balthasar et Scarabaeus 
Linnacus — Éthiop., une espèce à Madagascar, Paléarc. 

Nealeuchus Gillet — Éthiop. 

A ladaleuchus Paulian — Madagascar. 

Drepanopodun Janssens — Éthiop. 

Pachylomera Kirby — Éthiop. 

Circellum Latreille — Éthiop. 

Sceliages Westwood — Éthiop. 

Sebasteos Westwood — Éthiop. 

Aleuchites Meunier (fossile) — Paléar. 

SOUS-TRIBU DES CaNTHONINÀ. 

Origine gondwanienne. C’est en Amérique, particulièrement dans la région néo-tropicale que 
l’on rencontre le plus grand nombre d’espèces ; dans cette région ce groupe atteint sa plus grande impor¬ 
tance, tant pour le nombre des individus que pour son importance écologique. Ensuite vient la région 
australienne, bien que la connaissance imparfaite de sa faune, actuellement encore à l’étude, ne permette 
pas de se faire une idée exacte de sa richesse. Le critère taxonomique que nous suivons ici a été défini 
dans la Monographie de Halfîtcr et Martinez, (1966, 1967, 1968) particulièrement dans sa quatrième 
partie, actuellement sous presse. 
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Eudinopus Burmeister — Argentine. 

Megathoposoma Balthasar - - zone de transition mexicaine, de Chiapas au Costa-Rica. 

Mtgathopa Eschscholt* — sud de l’Amérique du Sud ; une espèce habite le Chili central. 

MalagonUUa Martinez, avec le sous- genre MalagonitUa, sud-américain, avee une espèce dans la zone 
de transition mexicaine (schéma de dispersion néo-tropical) et le sous-genre Megathopomima 
Martinez, en Amérique du Sud. 

Streblopas Lansberge (— Strcblopoidea Balthasar) — Amérique du Sud, avec une distribution relie- 
tuelle très diecontinue. 

CanlhoneUa Chapin (= JpselUsus Olsoufieff) — distribution discontinue en Amérique du Sud, avec un 
groupe d’espèce» dan» les Grandes Antilles. 

Agamopus Bâtes — Amérique du Sud, jusqu'en Amérique Centrale (Salvador). 

Sinapisoma Boucomont — Amazonie, Guyane. 

Paracanihon Balthasar — Néotr. 

P.itudocanlhon Bâtes (= Opiocanlhnn Paulian) — Néotropical ; entre dans la zone de transition mexi¬ 
caine, avee des espèces dans les Grandes et les Petites Antilles. 

Canthochilum Chapin (= Araillacanthon Vulcano et Pereira ; = Chopincanlhon Vulcano et Pcrcira) — 
Grandes Antilles. 

Deltochilum Eschscholtz, avec 9 sous-genres Amérique du Sud ; pénètre dans la zone de transition 
mexicaine et le sud-est des États-Unis selon le schéma de dispersion néotropical. 

Cryptocanthon Balthasar — Néotropical. 

Canlholrypes Paulian — Amazonie. 

Scybalophagus Martinez — Argentine, chaîne Andine jusqu’au Pérou. 

XtiwcarUhon Martinez — Argentine et Brésil. 

Goniocanthon Pereira et Martinez — Amérique du Sud. 

Mrlonocanthon HalITter— États-Unis. 

Canthon Moffmannsegg, avec les sous-genres suivants : Pnltf canthon Pereira — Amérique du Sud ; 
Trichocanthon Pereira et Martinez-— Néotropical ; Boreocanthon HaliTter — États Uni.» et Mexique ; 
Ncsocanthon Pereira et Martinez — Grandes Antilles ; Glapkyroamtkon Mnrtinez (= Geocanthon 
Pereira et Martinez) —Amérique du Sud, pénètre dans la zone de transition mexicaine jusqu’aux 
États-Unis, suivant une dispersion néotropicsle ; PuudepUinus Martinez — Amérique du 
Sud ; Deltepilù sim Pereira — Amérique du Sud ; Francmonrosia Pereira et Martinez — Amé¬ 
rique du Sud ; Canthon Hoffmsmcgg — Depuis la frontière du Canada jusqu’en Argentine, 
sauf dans l’extrême sud et au Chili. 

Tetraechma Blanchard — Argentine. 

Holocanthon Martinez et Pereira — Amérique du Sud. 

rinisoconthon Martinez et Pereira - Amérique du Sud. 

Canthonidia Paulian — Amérique du Sud. 

Scybalocanthon Martinez, avee les sous-genre* Vulranocanthon Pereira et Martinez : Argentine — Seyba- 
locanthon — de l’Amérique Centrale h la Bolivie ; Canthomotchu* Pereira et Martinez — Amérique 
du Sud. 

Anockalcos Hope — Êthiop. 

Gyronolus Lsnsherge — Éthiop. 

Byrrhidium Harold (-- Elassoeanthon Kolbe) — Éthiop, 

Epirhinut Reiche — Éthiop. 

Pseudctpirimu Ferreira — Éthiop 

Aphengoeciu Pèringuey — Éthiop. 

Odontoloma Boheman — Éthiop. 

Epilisstu Reiche — Madagascar, Afrique du Sud, Austr. 

Apololatnput Olsoufieff — Madagascar, 

Aracknodes Westwood, avec les sous-genres PseudaraehnotUs Lebis et Arach nodes Westwood —- Mada- 

Epacloidet Olsoufieff, avec le» sous-genre* Aleiantus Olioufioff et EpacioitUs Olsoufieff — Madagancar. 
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Nanos Westwood -— Madagascar. 

Spkaerocanihon Olsoufieff — Madagascar. 

Nesovinsonia Martinez et Pereira — île Maurice. 

Pkacosomoides Martinez et Pereira — île Maurice. 

Phacosoma Boucomont — Oriental. 

Cassolus Sharp — Oriental. 

Pycnopanelus Arrow — Oriental. 

Panelus Lewis — Oriental, Japon, Austr., Êthiop. 

Lepanus Balthasar — Austr. 

Monoplistes Lansberge — Austr. 

Temnoplectron Westwood — Austr. 

Tesserodon Hope — Austr. 

Sauvagesinella Paulian —* Austr. 

Cephalodesmius Westwood — Austr. 

Cantkonosoma MacLeay — Austr. 

Aulacopris White — Austr. 

Coproecus Reiche — Austr. 

Heteroateuchus Paulian — Austr. 

Ignambia Heller — Nouvelle-Calédonie. 

Labroma Sharp — Austr. 

Meniopkilus Laporte — Austr. 

Onthobius Reiche — Nouvelle-Calédonie. 

Saphobius Sharp — Nouvelle-Zélande. 

Paraphacosomoides Balthasar — Austr. 

SOUS-TRIBU DES AlLOSCKLINA. 

Éthiopienne et Orientale. 

Alloscelus Boucomont — Éthiop. 

Megaponerophilus Janssens -— Êthiop. 

Afroharoldius Janssens — Éthiop. 

Freyus Balthasar — Éthiop. 

Ilaroldius Boucomont -— Oriental. 

Ponerotrogus Silvestri — Oriental. 

TRIBU DES EURYSTERNINI 


Néotropieale. 

Eurysternus Dalman — Amérique du Sud et zone de transition mexicaine, avec une dispersion néotropicale 
Le genre Platyphymada Waterhouse d’Australie n’est pas un Sisyphina, suivant l’opinion d’Éric 
G. Matthews, (in litt.) ; il doit beaucoup plus probablement constituer une sous-tribu indépendante, 
avec peut être des affinités lointaines avec les Eurysternini. 


APPENDICE 2. 

ANCIENNETÉ DES SCARABAEINAE. 


Les plus anciens Pterygota montrant une vénation ailaire bien développée appartiennent au 
Carbonifère (Sharov, 1966 : 114-115) ; ces Insectes, placés par Kukalova dans la famille des Paoliidae, 
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sont connus maintenant pur un bon nombre de genres et d’espèce» (selon Sbarov 1966 : 114-115), 
Sharov cousidère que les Paoliidae ont des ailes nettement différentes de celles des Paléodictyoptera, 
quoique le plan général de vénation soit similaire dans ces deux groupes. Pour Sharov cette famille 
formerait un ordre, les Protoptera, dans l’infra-classe des Àrclioptcra qui comprend également Eopte- 
r um. Les Protoptera constitueraient le premier groupe d'insectes ailés avec vénation et c’est d’eux 
que proviendraient aussi bien les Palaeoptcra que les Neoptera. Dans le cadre des Neoptera (Oligo- 
neoptera) les Colcoptera spparaissent au début du Permien. 

Les fossiles de Coléoptères, qui appartiennent peut être il la famillo de» Scarabteidae, sont Apho- 
diiies ptologaeus Ilecr du Lias et Geotrupmda litkogeaficut Dieclimüllcr du Jurassique (Balthesar, 
1956 : 85 ; Uallîter, 1959). Selon Balthasar les restes fossiles que l’on peut attribuer avee certitude il la 
famille des Scorobacidac n'apparaissent qu'après le début du Cénozoïque, et à part une exception 
plus ancienne, seule meut à l’Oligocène, il fout mentionner cepcndont que Crowsou (1955 : 42) cite 
un Ceotrupinac du Crétacé de Chine, mais ce sont surtout les boules de nidification fossiles de Scera- 
baeinae, découverte» en Amérique du Sud, qui présentent une grande import»nce. Noua nous somme» 
référés à ces boules en deux occasions (llalffter, 1959 ; Habiter et Matthcws, 1966: 153-155) ; nou» le» 
avons examinées et nou» en disposon» maintenant d’une certaine quantité, ce qui permet de les étu¬ 
dier. Le» plus encienne» appartiennent au Crétacé selon Rosclli et correspondent au gré» rouge de Colonia 
en Uruguay ; il existe quelques doutes sur l’ancienneté de ce gTé» rouge et Frenguelli eonsidère qu’il 
appartient plutôt au Miocène, mais le problème de son êge exact continue à se poser. Ce dernier auteur 
décrit de nombreuses boules trouvée» dans l'Oligocene Inférieur et Moyen et le Miocène d’Argentine. 
Nous avons examiné le» boules de l’Uruguay ainsi que celle» de l’Argentine, le» exemplaire» étudiés 
par Frenguelli ainsi que d’autres spécimens nouveaux mis 4 notre disposition parle Dr. Rosendo Pascual 
du Musée de la Plata. 11 n’y a pas de doute qu’il s’agisse hien de boules de nidification de Scerabaeinae. 
D’après leurs caractéristique», nous n'hésitons pas 4 les attribuer pour la plupart au genre Phanaeiu 
(Coprini, Phanseina), car, parmi celles que nou» avons ouverte» et étudiées, beaucoup sont exactement 
semblable» b celle» que les Scarabé» de ce genre construisent actuellement. Un autre genre auquel on 
pourrait les attribuer Dicholonnus (Coprini, Dichotomina), dont une seule espèce, 4 notre connaissance 
fabrique des boules semblables à celles de Phanaeus. 

Frenguelli a attribué quelques boule» de l’Oligocène et du Miocène au genre Migaihopa, mainte¬ 
nant scindé en deux genres nouveaux : Megalhopa et Malagonitlta (Scarabaeinae, C mthonroa); cette 
hypothèse se soutient, car quelques MalagonUtla actuel» recouvrent leurs boule» de nidification d'une 
couche d’argile. 

L» fabrication d’une boule de nidification de fumier ou de charogne recouverte d’une coucha 
soigneusement disposée d’nrgile ou de terre argileuse, avec une chambre supérieure pour l’œuf, peut être 
considérée comme une forme de nidification très évoluée (voir une langue discussion dans llalffter 
et Matlhews 1966,). A notre connaissance, la fabrication de ce grnre de boule de nidification recouverte 
d’argile fait supposer l’existenca d’un comportement sexuel complexe ainsi que d’une élaboration 
perfectionnée, que l’on ne rencontre que dans le Groupe 11 de nidification, d’après la dénomination de 
Halilter et Matthcsvs (1966)-, cet ensemble de Coprini dériverait sans aucun doute du Groupe 1, plus 
primitif. 

Le mécanisme de protection de la boule de nidification par une couche extérieure do terra se 
rencontre ehez quelques espèces appartenant h différentes espèces de Scerabaeinae. Dans le Groupe II 
déjà mentionné, où la protection avec de la terre atteint «a plus grande perfection, ce mécanisme 
n’ipparait que chez les formes gondwsnicnncs : les Phaneeina, très évolués, appartenant seulement 
4 la région néotropicale avec une radiation secondaire en Amérique du Nord ; dans une espèce du genre 
néotropical Dicholomius, dont les différante» espèces vont de la nidification primitive du Groupe I, 
avee une simple galerie d’alimentation, jusqu’4 la protection argileuse de leurs houle» de nidification ; 
et dans un genre éthiopien et oriontsl, Heliocoptit, qui selon nou» rentre daus les Diehotomina (voir 
Halfiter et Matthcw», 1966 ; 139), Chez le» Coprini, l’équivalent d’origine septentrionale, non gondwa- 
nienne, des sous-tribus Phanaeinae ot Dicbotomina est représenté par la sous-tribu des Coprina. Son 
origine et sa dispersion peuvent te situer dans l’hémisphère nord, bien qu’elle présenta un grand dévelop¬ 
pement en Afrique et un moindre dsns l’Inde, comme il arrive pour beaucoup de groupes ayant la même 
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origine. Elle n’offre qu’une représentation pauvre dans les continents de l’hémisphère sud restés plus 
isolés, Amérique du Sud (schéma de dispersion paléo-américain) et Australie. Cette sous-tribu, substi¬ 
tut taxonomique et écologique des Phanaeina et Dichotomina, a développé également un comportement 
très évolué, mais totalement différent, sans protection de la boule de nidification par une couche de 
terre. 

Chez le reste des Scarahaeinae, plusieurs genres de Canthonina américains de la tribu des Scara- 
baeini, couvrent leurs boules de nidification avec de la terre. A notre connaissance le même procédé 
se rencontre aussi chez un Sisyphina de l’île Maurice, le genre Nexosisyphus qui fabrique des petites 
boules, et chez quelques espèces du genre néotropical Eurysternus (Eurystcrnini). (travaux non publiés) 

La discussion précédente sur la nidification des Scarabacini montre que : 

1) l’élaboration dos boules de nidification recouvertes de terre constitue un procédé corres- 
poudant à des étapes très évoluées du comportement du groupe j 

2) jusqu’à présent ce comportement n’est connu que chez des groupes considérés comme gond- 
waniens, à l'exception de Nesosisyphus, appartenant à une sous-tribu qui suit en Amérique le schéma 
de dispersion palêo-amcricain ; 

3) des boules fossiles qui correspondent à ce type ont été trouvées en très nombreux exemplaires, 
uniquement en Amérique, dans des terrains remontant à l’Oligocène, ou au Crétacé si la datation des 
couches de l’Uruguay sc confirmait ; 

4) ccs boutes de nidification pourraient appartenir, pour la plupart, à des groupes très semblables 
aux Phanaeus et Dicholomius actuels ; quelques-unes ressemblent à celle d’un Scarabaeiui du type 
Malagonielta. 

En conclusion, ces groupes, exclusivement gondwaniens, non seulement existaient à I’OIigo- 
eéne, mais ils avaient déjà établi à cette époque des normes très complexes de comportement. Ces par¬ 
ticularités de comportement sont caractéristiques des genres ou même des espèces d’un genre (Dicko- 
tomius) ; on doit donc supposer que ces niveaux de différenciation taxonomique existaient déjà à l’Oli¬ 
gocène. 

Le procédé précis et complexe qui atteint son sommet dans la formation par la femelle d’une 
houle de nidification recouverte de terre, ne peut être apparu tout à coup ; nos connaissances sur l’évolu¬ 
tion du comportement nous permettent de supposer que les ancêtres de ecs groupes, qui ont une distri¬ 
bution fossile et actuelle gondwanienne, principalement américaine, nous y insistons, remontaient an 
Jurassique Moyen. Cette ancienneté s’accorderait avec le schéma d’évolution des Insectes, eomme avec 
l’identification des groupes mentionnés comme gondwaniens. 

En accord avec le schéma évolutif général du groupe, Halffter et Matthews (1966) supposent 
que les Scarabacinae, qui constituent un groupe, naturel, essentiellement coprophage et secondaire¬ 
ment partiellement nécrophage, habitant l’Amérique du Sud, évoluèrent à partir des Scarabaeidae 
les plus primitifs, saprophages, pendant le Mésozoïque ; cette évolution fut sans doute favorisée entre 
autres raisons, par l’apparition en abondance d’excréments de Vertébrés terrestres. Seule une telle 
ancienneté permet d’expliquer la diversification et la spécialisation en différents modèles de compor¬ 
tement et de domaines écologiques que présentent les Scarahaeinae ; elle permet également d’expliquer 
l’apparition de changements morphologiques profonds en corrélation avec ces différents modèles de 
comportement : pièces buccales avec les parties incisives membraneuses (Halffter et Matthews, 1966 ; 
241-24S) ; changements dans la morphologie de la larve de la pnpe en relation directe avec le développe¬ 
ment à l’intérieur de la boule de nidification (loc. cit. : 180-186 ; Edmonds et llalffter, 1972) ; change¬ 
ments anatomiques du tube digestif liés à l'alimentation à base des micro-organismes du fumier (loc. 
cit, : 244-248; llalffter et Matthews, 1971) et l’extraordinaire réduction des ovaires et des ovariolcs 
qui se rencontre chez tous les Scarahaeinae, principalement eliez ceux possédant une nidification plus 
évoluée (loc. cit. ; 249-252), réduction qui ne permet la survivance de l’espèce qu’avec l’utilisation de 
ces systèmes de nidification si efficients, qui diminuent drastiquement la mortalité des formes juvéniles. 
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DISCUSSION 

Intervention du Professeur R. Paulian. 

Si, en apparence, la faune de Scarabéides coprophages malgaches peut sembler plus nettement gondwa- 
nienne, avec affinités australiennes, que la faune africaine, il peut s’agir d’une apparence due au fait que la 
faune malgache ne comporte pas d’Ongulés. Aussi les Canthonina malgaches, humicoles, ont pu se diversifier 
à partir de quelques types isolés, tandis que les Scarabaeina n’ont pas trouvé de niches favorables et sont restés 
isolés. Mais le poids taxonomique de ces Scarabaeina est aussi considérable, sinon plus, que celui des Cantho~ 
nina. 
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A REEXAMINATION OF THE S1MILARIT1ES BETWEEN THE 
FRESHWATER F1SHES OF AFRICA AND SOUTH AMERICA 

by William A. Goslink 


The simüarities between the freshwater fishes of South America and Africa hâve long attracted 
attention, fchthyofogists hâve frequeotly becn hlunt about implication». Eigenmann in 1910 {1910b, 
p. 1) wrote, in part •. ‘... the fauna of tropical South America has had n common origin with that of 
Africa ”, Hcgan in 1922 (p. 206) was somewhat more spécifie : ’* It «cem* reasonahle to believe that 
in early Cretaceout times, South America and Africa formed one continent... ’. What Rcgan consi- 
dered *’ rcasonable ” in 1922 seomed quite unreasonable to a largo numhor of people in the enauing 
40 years, and in the controversy that dcveloped, the underlying and unsolved problems of fiih distri' 
hntion in Africa end South America Were fost from eight, Though these problems will not be solved 
here, they wilf at Icast be brought to light and examined, and lomc évidence hearing on them will 
be provided. (Only the tropical folies will he considered ; the very amall tempera te zone freshwater 
fish faunes ol South America and Africa présent different zoogeogrephic problcm».) 

The hanc distribution»! data for the freshwater fislies of Africa and South America are readily 
iv ni]«Me, e.g., in Dnrlington (1957). The only catalogue covering ail Scuth American freshwater 
fishes rcmain» that of Eigenmann (1910a). Poil (1957) provided an account of the African freshwater 
généra, which superaedes Boulcnger's (1909-1916) " Freshwater Fishcs of Africa ”, 

The three large tropical freshwater fi»h faunas of the world today are thoie of South America, 
Africa and Southeast Asie, and it is with the interdis nge* among these tlirec that the présent paper 
will be concerncd. Certain freshwater groups occur today in ail three major area», but Africa has 
some major groups in common only with Southeest Asia a nd another only with South America. Finally, 
both South America and Africa hâve endemic groupa. The problem is to provide a cohérent causal 
explanation for these various distribution al patterns. 

fn dealing with the zoogeography of freshwater fiahrs, the first question that ariscs is that of 
barriers to disperse! Whcre the fish faunas of two or more separate continents are dcalt with, a 
major barricr is the sea. However, with adjacent continent», it becomes advisahle to examine the 
possihility of other types of barriers as well. fntercontinental land connections do not neeessarily 
mean that freshwater fishes hâve been able to cross them. For example, freshwater fishe» hâve heen 
very slow to move along narrow, high intercontinental connections with few longitudinal watershede, 
luch as that between North and South America (Miller 1966, Myers 1966). Again, the land connec¬ 
tion hetween Africa and Southern Asia now forme an almost impassehle borner between the fieh faunas 
of these two régions. This appeart to he primarily because of the aridity of much of the Middle East 
today, and such fishes as now occur there (see, for example, Berg, 1949, Kosswig 1952, Pellegrin 1928, 
Stcinitz 1954) srem to be chiefly Palearctic forme, probably left behind from wetter Pleistocene période. 
One factor of possihle but unknown zoogeographic eignificance is that fishes with the greateit ability 

I would lik» to th*nk Dr* Roboet R, Mium «nd Tyson R. Renaître for their eonimuti on 11» original dmft 
ol tbi* paper and Dr. Th. Monos for, émotif olher tking*. mekinf pra-publicalmn information available to me m refard 
the Eocenr cherecin tssth deicribed decwherr inthi» volume. 
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to cross montane or climatic barricrs may be of a quite différent sort from those best able to surmount 
marine barriers to freshwater fish dispersai. 

As to marine barriers, much bas been written on the subject (cf. Myers 1949), which is conside- 
rably more complex than a casual reading of the literature might suggest. In the first place, the 
physical environment, in at least certain areas, complicates matters by blurring the distinction between 
fresh waters and the sea. For example, surface lenses of fre3h water may be carried well offshore 
from the mouths of such rivers as the Amazon. Again, where the scacoast is bordered by marshes, 
the possibility that at least certain freshwater fishes can work along the inner borders of the marsh 
areas from one river mouth to the next is greatly enhanced. 

As for the fishes themselves, therc appear to be few, if any, freshwater groups that cannot 
tolerate braekish or sait water. A rather brief search of the literature provides brackisb-water or 
marine records for représentatives of ail but two of the larger groups of African and South American 
freshwater fishes. {The two exceptions are the mormyrids and gymnotids, but Mr. Cichocki tells me 
that lie has taken Gymnotus in braekish water). The literature records are as follows : 

— Osteoglossiformes. The fossil Brychaetus, if it is really an osteoglossiform fish (see Patterson’s 
paper in this volume) was marine. 

— Cypriniformes (= Ostariophysi of older authors). A Japanese cyprinid, Tribolodon taezanowskii, 
appears to hâve a sca-going anadromous form {Okada I960). Miller (1965) has taken the American 
characin, Aslyanax, from a mangrove area in Mexico, and Chardon (1967) lists brackish-water records 
for two African characins. Chardon also provides marine or brackish-water records for four families 
of catfishes, and Lowe (1962, p. 687) adds the Pimelodidae. 

— Cyprinodontiformes. Marine records are too numerous to cite. 

— Perciformes. Among tbe nandids, Nandus marmoratus inhabits “ fresh and braekish water of 
India and Burma ” (Day 1889, p. 82). Among cichlids, at least onc species of Tilapia is able not only 
to live, but breed succcssfully in sca water. 

— Synbranchiformes. Synbranchus, at least in the Indo-Australian région, inhabits “ fresh and brac- 
kish water” (Weber & de Beaufort 1916, p. 416). 

That saliuity alone is no léthal barrier to freshwater fish groups is sufficicntly shows by the 
preceding records. Nevertheless it would be strange if the marine environment, which differs from 
fresh water not only in salinity, bnt also in the nature of its food supplies, predators, and cover, did not 
form at least a partial barrier to the dispersai of freshwater fishes. Asa working hypothesis it might 
be suggested that bccause the sea differs more in the totality of environmental factors from liill 
streams than it does from large rivers and swamps, the sea would provide a greater barrier for hill- 
stream fishes than for forms normally living in large rivers and swamps. That such is the case at least 
within the catfish family Asprcdinidac is borne out hy Mycr’s (1961) paper. 

In the final analysis, the best measure of the extent to which the sca has formed a barrier to 
freshwater fish dispersai is the distribution of the fishes. For exemple, the presence of native cypri- 
nodonts and a synbranchid on West lndian islands (Myers 1938) and of cichlids in the West lndies 
and Madagascar suggests that a marine environment does not présent a very severe barrier to the 
dispersai of these fishes. For the other South American and African freshwater fish groups, it would 
seem best to hold open the possibility of at least a limited coastwise dispersai for somc members. 

From this point on, the discussion will be centered on a single order, the Cypriniformes (Osta¬ 
riophysi). There are scveral reasons for this procedure. The Cypriniformes is the largest order of 
freshwater fishes, with approximative!y 6,200 species (Cohen 1970), and its members dominate the 
tropical, and for that matter temperate, waters of ail continents except Australia. The other tropical 
fishes and their distribution are thus to a greater or lcsser extent pcripheral ot the cypriniform fishes 
and hence to the subject at hand. Finally, cypriniform classification and zoogoegraphy (Regan 
1922, Rossi 1951, Chardin 1967) hâve already received considérable attention. The hasic information 
regarding the Cypriniformes will be summarized briefly. (This does not seem the proper place to 
review in detail the large amount of rcccnt systcmatic work on cypriniform fishes. Suffice it only 
to say that working out phylogenetic lineages in a group with as much adaptivc radiation as has occurrcd 
in the Cypriniforms is a difficult process, and that much remains to be done). 
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That the cypriniform fishes are monophyletic i* «trongly indiceted hy the présence of a coropli- 
cated and unique set of Weherian ossicles in ail individuels, and by othcr less trenchant and le»a cons¬ 
tant features. The cypriniform fishes are divided into two morphologically wcll-separated groups : 
the siluroids (catfishes) and the cyprinoid» (chsracins, gymnotids or “ electric eels” and the cerp* 
and their aile»). Both of these suhorders are abundantly represented throughout the tropical end 
tempemte freshwaters of the continents other than Auitralia. Despite the marine records (sce ahove) 
and the two marine catfish familles, there seema every resaon to believe that the origin and diversi¬ 
fication of the cypriniform fishet took place in fresh water (for a different hypothesi», ace Patterson’» 
paper in thia volume). 

The catfishea seera to represont a tremendous adeptlve radiation around one main thème. The 
most primitive living catfish ia Diplomyslea of the Andean foothdls of Chile and Argentine, where 
it ia presumahly relict. Aside from Diplomys tes, the heaic catfish stock today is represented hy a 
group of closely related fmmiliea — Ictaîuridae, Pimelodidae and Bagridee — with the ictslurids res- 
tricted to North America, the pimelodids to South America, and the hagrids to Africa and Southeast 
Asia. Moat of the other catfiahes including the marine forms, are thought to be dcrived from one of 
the»e three familiet. The only non-marine catfish familles of North and South America ere restricted 
to the single continent in winch they occur, but the non-merine catfish femilies of Africa are partly 
endemie and partly shared with Southeast Asia. In the latter area there are three other familles that 
are either endemie or extend into the Palearctic. 

The cypronoida have a very different set of groupings from the catfishea, hoth taxonomically 
and zoogeographieally. The auhorder is represented hy three distinct clusters of families. The amal- 
lest of these, the gymnotids, is restricted to South and Southern Central America. The characins occur 
in Central and South America and Africa, hut are more diversely represented in South America. The 
cyprinids (carps, etc.) and their allies are found in Southeast Asia, the northern continents, and Africa. 
They show maximum diversification in Southeast Asia. 

The hnsic zoogeographical problems presented hy the Cypriniîormes are, I think, two. First, 
if the more generalized catfish types occur ail over the World, why are the cheracins (with the excep¬ 
tion of a few recentfy arrived Middle American forms) restricted to South Americe and Africa ? Second, 
if the characins occur in South America and Africa, then why are gymnotids restricted to South Ame¬ 
rica ? The rest of this paper will deol with these questions. 

The varying distribution patterns of the four main cypriniform groups — catfishes, characins, 
gymnotids and cyprinids —- might be explained hy différences in dispersai ability, hy différences in 
âge, or hy a combination of both factors. At the ono axtreme, it rniRht he hypothesized that ali four 
groups evolved at ahout the same time from a single widespread ancestor, but that the catfishes have 
had hetter dispersai ahilities than the cyprinids and characins, which in turn wrero hetter able to spread 
then the gymnotids. 

There is at least some eircumstantial évidence hearing on on this hypothesis. The catfishes 
are the only one of the four main cypriniform groups with marina families, and one of these, the Ariidae, 
now occurs along tropical shores from the west coast of the Americans to Msdagascar, Australie and the 
Philippines. Despite the fnct that the Ariidae i» the oldest recorded catfish fomily (see helow), it 
does not seems morphologically possible to dérivé the other catfishes from it. Alao the fact that the 
Ariidae and the marine Plotosidae ere the only cypriniform familier présent in Madagascar and Au*- 
trnlia suggests that other catfishes have been more, if not entirely, restricted in then- dispersai by marine 
harriers. In short the évidence of the msrine catfish families at hest weakly supports the hypothesis 
that catfishes were hetter ahla to cross marine harriers than other cypriniform groups. Furthermore, 
the non-marine catfishes do not seem to extend farther out into periphera! (as contrasted with isolated) 
islnnd groupe such as Japan and the Philippines than the cyprinids do. 

In any event, a oypriniform group that does not agréé wei] with the thesis of differential disper¬ 
sai ability is the gymnotids. It is difficult to comprehend why, if the characins and gymnotids are about 
equally old, the characins aro now in Africa and the gymnotids are restricted to South America. 

At tba other axtreme of the spectrum of possible dispersai-historical hypothèses is the postulatc 
that *11 four mein cypriniform groups h*d ahout equel dispersai ahilitiei hut that the catfishes evolved 
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first and hence were able to inake use of land connections unavailable to the other, later cypriniform 
groups ; that the cliaracins and cyprinids evoived somewhat later, and that the gymnotids were the 
last of the main cypriniform groups to appear. This thesis too, raises some diüicult questions. In 
the first place, there is the matter of cypriniform phylogeny. 

If it is hypothesized that the catfishes were the first cypriniform group to evolve, then there 
is the implication thaï the other cypriniform groups arose from the catfishes. But the modem calfishes 
that are spread ail over the world today are clearly a specializcd group that has given rise to nothing 
except other catfishes, certainly not to the characins, gymnotids and cyprinids. But if a common 
ancestor for the groups is assumed, and the further assumption is madc that the catfishes are the carlicst 
specialization from this ancestor, then the question arises of wliat was prototype of the characin-gym* 
notid-cypriuid group doing while the catfishes were spreading around tbe world ? 

In the absence of any satisfactory expia nation for the présent distributions of the four main cypri¬ 
niform groups, a preliminary working hypothesis will be suggested here that combines historical and 
ecological factors, lt scems best to start with the results of my own attempts to déterminé the phylo- 
genetic sequence of events in the cypriniform fishes from the morphology of modem forms. (The 
morpliological bases for these results will be published elsewhere). 

That the catfishes, gymnotids and cyprinids hâve ail become spccialized in different ways has 
long been clear. Bccause the Characins do not show as many obvious and drastic spécialisations as 
the otber three groups, il is assumed, tacitly or explicitly, that the characins show the greatest simila- 
rity to the ancestral cypriniform stock of any of the four groups. My own work does not indicate a 
different conclusion, but il strongly suggests that the forms usually considered to be the most genera- 
lized of the living characins — Brycon (Wcitzman 1962, Alexander 1965) and llep&elus (Roberts 1969) 
— are highly specializcd, at least with regard to structures associated with feeding, and that tbe ances¬ 
tral characin was a small-mouthed form with small, undifferenliated teeth (Gosline 1973). It may 
well hâve been a sinall-sized, small-stream, bottom-feeding fish. Possibly the South American hill- 
stream characin genus Characidium approximates such an ancestral characin, though Characidium 
has probably become secondarily specialized for a hill-stream environment. (Unfortunately, the 
anatomy of the genus is not well known). 

So much for the ancestral characin. Beyond lies the question of whether such a fish could 
hâve served as an ancestor for lhe other cypriniform groups as well. There is no serious morphological 
rrason why the other cypriniform groups could not hâve evoived from such a form. However, it is 
highly possible that the ancestor of ail four groups of Cypriniforms had one or more of the charactcris- 
tics of the catfishes and/or cyprinids that are not found in modem characins, e.g., 6 or 7 branchios- 
tegal rays, a maxillary barbcl, no cranian fontanel, no adipose fin. This ancestral cypriniform mor¬ 
phological type could, provided it occured in both South America and Asia, hâve given rise to each 
of the other cypriniform groups. (The preceding sentence deals only with morphological potentiality ; 
it is not a statement, or even an implication, of what actually occured). 

The subordinal division of the Cypriniformes between the catfishes in one suborder and ail 
of tbe other inembers of lhe order in a second is based on degree of morphological différentiation, 
and it is gencrally assumed that the tremendous morphological distance between the catfishes and the 
other cypriniform fishes developed very early. However, Alexander (1965) has shown, to my mind 
quite convincingly, that the many catfish peculiarities are mostly adaptive traits associated with a 
few basic changes in mode of life. That such changes may take place rapidly is well known. The 
question is when did the catfisli specializations develop relative to tlie différentiation of other cypri¬ 
niform groups ? There is uo décisive evidence on this point, though catfish hranchostegal structure 
and a few other minor features suggest that the catfishes diverged from the main cypriniform stock 
before the other three groups became separate from one another. 

Let us assume, with the majority of authors, that the catfishes split ofî before the other cypri¬ 
niform groups differentiated. Then, as already noted, one inight attributs the wide distribution of 
the basic catfish stock to the availability of land connections which were no longer présent when the 
characins, cyprinids and gymnotids became. differentiated. But this brings us back to the question of 
what the ancestors of the characins, cyprinids and gymnotids were doing while catfishes were dispersing ? 
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A theoretical ecologieal hypothesis might explain the difïkulty and also mitigate to tome exlent 
the stigma of postulating spécial land bridges {or catfishes. Assume, on the basis of at least some 
fossil évidence, e.g., in the Green River Eocene (Lundberg and Case 1970), e dominance of predaccous 
osteoglossiforro fishes preccding the présent cypriniform radiation. Assuma a small mouthed, perhaps 
hill-strearo cypriniform nncestor. Now as contrasted with eharacins, gymnotids and cyprinids, the 
eatfishes developed, npparently at an early date (Lundberg and Case 1970, Peyer 1928), highly specia- 
lized défensive spines (Alexander 1965). The hypothesh offered here is that theso fin spines may repre- 
sent an effective defense against large predators that may hâve pcrmitted the catfishes todevelop a hig- 
river habitus earlier than the eharacins, gymnotids and cyprinids. Certainly, the worldwide ictalurid 
pimelodid-bagrid group is made up of primarily riverine fishes today, and one with not infrequent 
marine and semi-marine records. If the assutnptions made here are correct, it seems possililo that the 
catfishes, ecologically as wcll as historically, may hâve been able to take advantage of lowland dispersai 
routes earlier and more effectively (Rossi 1951) than the ancestral charicins, gymnotids and cyprinids. 
In short, the catfishes might have been ahle to disperse along lowland and perhaps Coastal routes while 
the ancastor of the characin-gymnotid cyprinid lineage was still restricted to the smaller streams. 

As to the eharacins, gymnotids and cyprinids, the présent distributions of these three groupe, 
es previously noted, are very different. The cheracins provide the best fish cvidence for formerly 
adjacent South American and African continants. If this evidence is valid, and there is little rca son 
to thinkthatitis not, South America and Africa cannothave «eparated until aftertbe eharacins evolved, 
Though there are today eharacins with rmall mouths and simple ireth, as postula ted for the ances¬ 
tral type, the great majority of modem eharacins, both in Alrica and South America, have a strong 
and complex shearing or hiting dentition and relatively large, powerful jawa. Indeed, in Africa today, 
the cyprinids seem to provide the bottom-feeding eounterparls of the eharacins with that mode of life 
in South America (Roberts 1972). 

The gymnotids are restricted to South America. They forro a highly pcculiar, though rether 
abundant and diverse group of fishes whose spécialisations seem to be mostly associated with electric- 
field production and réception (Roherts 1972), In this, the gymnotids appear to represent the ecolo- 
gical counterparts of the Africen monnyrids, though the pbylogonetic relations of the two groupe are 
very different. Bc cause of the sépara te development of these two groupe in the two continents, it 
is assumed that, despite thair high degree of specialization, they have evolved sinca Africa and South 
America became separated. The assumption will be accepted here, but with misgivings. 

The history of the cyprinids and their allies is more eomplsx. The greatest diversity of modem 
forms is found in the fre*h waters of Southeast Asia, and there is nothing to indicate that this area 
was not also their center of origin. From this tenter, the cyprinids and their allies appear to have 
spread into the north temperete régions and they now occur throughout such régions of the Palcarctie 
and Nearctic. Ths more tropical éléments reached Africa and now occur throughout Africa. Presu- 
mably, the arrivai of the cyprinids in Africa occured after the séparation of Africa and South America, 
for there are no cyprinids in South America. Today, the interchange of tropical cyprinids, and indeed 
of most other tropical freshwater fish groupe, between Africa and Southeast Asia ha» again been elimi- 
nated, as previously noted. 

It seems advisahle at this point to comment on non-cypriniform fishes. Àside from forms 
like the cichlids which can and have crossed marine barriers, the South-American African non-cypri- 
niform fishes may he divided into three main components for purpose* of zoogeographic analysis. 
First tbere are the two groups, presumahly older thsn the cypriniform fishes, represented in Australia 
as well as in Africa and South America today : the lungfishes and ostcoglossids. Second, there are 
a Dumber of African gronps endemie to that eontinent today, Araong these, such groups as the 
polypterids may well be relicts of a once wider distribution, but this explamtion will not serve for the 
mormyrids, which must, perforce, he considered as young (see ahove). Third, there is a fairly large 
group of higher releost» that have apparently entered Africa from a South-east Asian eenter of develop¬ 
ment, some or ail of which may have entered Africa at the saroe tiroe as the cyprinids s Nandidae, 
Ànahantidae, Channidae, Mastacembelidae and Synhranchidae. Two ol these — the Nandidaa and 
Synbranchidae — are also in South America today. Synbranchut is, however, represented in the 
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West Indies, and sliould probably bc excluded from considération here. It is mentioned becausc, 
aside from the insular records, it shows much the same general distribution pattern as the Nandidae. 

Based primarily on the distribution of modem cypriniform fisbes the following sequence of 
events in tenus of fish dispersai may be postulated : 

1. — The loss of a connection between Australia and other continental landmasses. {Thaï such 
connection once existed is strougly suggested by the représentation in Australia today of two 
freshwater fish groups : lungfishes and osteoglossids). 

II. — The loss of an accessible interconnection, so far as tropical freshwater fishes are coneerned, 
between Southeast Asia and the South American-African area. (Such a séparation is postu¬ 
lated to permit the development of the cyprinids and tbeir allies in Southeast Asia and the 
characins in the African-South American area). 

III. — The séparation of Africa and South America, folfowed by : 

a. The évolution of the gymnotids in South America. 

The évolution of the mormyrids in Africa. 

c. The development of an intcrchange of fishes between Soulbeast Asia and Africa. {This 
interchange seems to hâve consistcd mostly, perhaps entirely, of the entry of Southeast 
Asian fishes into Africa, with little, if any, movement of Afriean fishes into Southeast 
Asia). 

IV. — The loss of a possibility of interchange between the tropical freshwater fishes of Southeast 

Asia and Africa. 

Considération of the cypriniform fossil record has been deferred uutil this point because the 
fossil record, at Ienst np to now, is chiefly of value in placing time limits before which certain aspects 
of cypriniform distribution must hâve occured. Regan (1922, p. 206) wrote : “ The palaeontological 
évidence as to the past history of Ostariophysi is very iniperfect, but several important facts émergé. 
These are that none of the families is known to bave had in former tinies a more extended range thau 
at présent, that some highly specializcd families were in existence in the Eocene, that the cbaraete- 
ristic Nearctic families, Catostomidae and Amiuridae, were already established in North America in 
Eocene times, and fmally that nearly ail the fossils are generically identical with Iiving species and that 
the fcw extinct généra are not very elearly distinguished from modem ones ”. 

Most of the fossil records since 1922 merely bear out Regau’s statements. Thns, White has 
described (1934) Eocene bagrid eatfishes from Nigeria and (1931) a fossil cyprinid belonging to the 
modem genus Blicca from the Lower Eocene of the London Clay. There arc, however, two Eocene 
records that lie outside the présent ranges of the groups involved. One is that of Lundberg and Case 
(1970) for an ictalurid catfish from the Green River heds of the western United States ; eatfishes, aside 
from introductions, are absent froin the western sfope of North America today. The other is the record 
of characin teeth from France provided by Cappetta, Russell and Braillon in the présent volume. 

Aside from a possibly siluroid otolith (Frizzell 1965), there are still no Mesozoic reeords of the 
Cypriniformes. Indeed, a catfish attributed to the marine Ariidae (Casier 1960), is still apparently 
the only Palcoeene record. Yet, it is obvious, as Regan indicated, that the principal évolution and dis¬ 
persai of the main cypriniform groups (except the gymnotids, for wbich tbere is no fossil record) had 
already taken place in the Lower Eocene. That the marine Ariidae were already widely dispersed by 
Eocene time is indicated by records attributed to them from the Wyoming Green River (Lundberg 
and Case 1970), the London Clay (Regan 1922), the Fayum of Egypt (Peyer 1928), and the Congo 
(Casier 1960). 

Two points regardirig the zoogeographic implications of the characin teeth described elsewhere 
in the présent volume seem relevant here. In the first place, if the thesis regarding eharacin phylo- 
geny advaneed in the preceding pages is correct, any teeth that could be recognized as characin teeth 
would be from a characiu of an advaneed type. Second, there has always been the puzzling ques¬ 
tion of why, if eypriiiids came into Africa from Southeast Asia, the eharacins did not lcave Africa by 
the sanie route. In Southern North America, it is the characins that are invading area oceupied by 
cyprinids and not vice versa (exccpt for human introductions). That cyprinids and characins can and 
do live in the sanie waters is indicated by Africa, though there the two groups do tend to separate 
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écologies! ly (Robert» 1972). S* the basic que*tion of why the characin» ne ver got out of Africa is 
merely changed by tbe Freneh record» to a question of why the dispersa] from Africa eventually failcd. 

What the fossü record» »how with relation to the «equence of event» outlined ahove, is that 
cyprinids and their dérivative» had already arnved in En gland and America in Eocene tinte». Though 
the foesil record does not bear évidence on the matter, it «eetns probable that the cyprinids would also 
bave arrived in Africa by then, too. But cyprinids are not in South America. The fishes, therelore, 
like »o many animais and plant», suggeit a pre- Eocene séparation for South America and Africa. Even 
this much of a conclusion is hased on fossil evidence, and only further fossü évidence esn provide a more 
précisé tiraing, at least, »o far as fishe» aro concerned. 

As to the early barrier to the interchange of fishes between the tropical freshwater fishes of 
Southeast Asia and Africa while Africa and South America were adjacent, there seems no way to pos¬ 
tulat» the neture of this barrier. Perhip* it was a marine harrier or perhap» it was of a elimatic or 
physiographic oature. Possibly a close analysis of the fishe» of the Indian Suhcontinent would provide 
some due to the metter, but this lies outside the scope of the présent paper. 

With regard to the somewhet later interchange between the tropical fishes of Southeast Asia 
and Africa, one curious point deserves mention. The largely one-way migration of Southeast Asian 
fishe» into Africa in presumably pre-Kocene or early Eocene time» ha* already be mentioned. There 
i», however, one Amcrican-African group, the Cichlidae, thet seems to bave moved east to Madagascar 
and Southern India but not beyond. The cichlids eppear to be a relatively advanced group of higher 
teleost» and they do cross marine barrier». Despite this, it is perhaps signilicant that the leter east- 
ward route of the cichlids to India is opporently quite different from the earlier westward route of the 
cyprinids front Southeast Asia to Africa. 

* Univsnity of Michif*n 
Muséum of Zoology 
A«n Arbor, Miohimn 
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DISCUSSION 

après la communication du Prof. Gosline 
Intervention du Professeur M. Chardon. 

l n Question : Pensez-vous que les Gymnotoidei soient plus ou moins anciens que les Characins connus 
aujourd'hui ? Un travail en cours {entrepris avec XI. de la Hoz) montre que les Gymnotoidei présentent un 
appareil de Weber au moins aussi primitif que celui des Characoidei. Nous avons aussi remarqué chez le» Gym¬ 
notes l’absence des fosses postérieures du crâne des Characins. 

Réponse : ln many respects the gymnotoids are higlily specialized fishes. Partly because the few gymnotoid 
characters 1 hâve examined could hâve been derivcd from the characin condition and partly because the gym¬ 
notoids are restricted to South and Xliddlc America today, 1 had assumed they were characin dérivatives, 
Admittedly, my bases for this assuinption arc weak. 

2® Question : Ne pensez-vous pas que les Ostariophysi sont plus anciens que le début du Tertiaire ? Il est à noter 
que les premiers restes de Silures, qui datent du Palèocène, appartiennent à des Ariidae qui, anatomiquement, 
sont certainement spécialisés et doivent être rattachés aux Bagridac. 

Réponse : 1 wholly agrée with Profcssor Chardon on tliis matter. 


Intervention du Professeur Kosswig. 

Question : 

Si l’hypothèse d’un ancêtre commun de tous les Osteriophysi est bien fondée et l’ichthyofaune de l’Amé¬ 
rique du Sud et de l’Afrique est en bon accord avec celle-ci, il faudrait supposer que les Cyprinides, comme repré¬ 
sentants orientaux des Charaeidcs, se sont formés aux Indes (péninsule indienne). Deux faits ne sont pas en accord 
avec cela : 1) l’existence de genres modernes de Cyprinides dans l’Eocène de l’Europe; 2) Le centre de diversité 
et d’une radiation adaptive des Cyprinides se trouvent dans le SE de l’Asie, ancienne part de Laurasie. Un 
fait peut diminuer ces divergenees : il y a plusieurs genres de Cyprinides, qui passent au moins une partie de 
leur vie en eau saumâtre : p.e. dans la mer Noire, dans la Baltique et la mer chinoise. Pour prendre usage de 
ce fait il faudra attendre des résultats des recherches des géophysiciens concernant l'interprétation des relations 
entre la péninsule indienne et le SE de l’Asie pendant le Crétacé. 

Réponse t 

So far as 1 know, the problem of the origin and dispersai of cyprinids is badly in need of careful exami¬ 
nation. The géographie and paleogcographic factors that Professor Kosswig mentions are one aspect of the 
problem. More discouraging to me is tlie fact that wc still do not know the variouslines of phylogenetie develop¬ 
ment within the family Cyprinidac. 


Intervention du Professeur P. Vandewaüe 

Question : 

Suite & l’intervention du Professeur Monod, je pose la question suivante : la présenee de Cichlidae en 
eau salée le long de la côte africaine et les possibilités de vie en eau de mer d’un Tilapia introduit en Asie, sont- 
elles suffisantes pour expliquer un passage entre l’Afrique et l’Amérique du Sud ? 

Réponse : 

The distribution of cichlids is of great zoogeographic interest, but I hâve left it out of considération 
hcre because of the possibility Professor Yandewalle mentions that the cichüds somehow managed to cross 
the Atlantic. 
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THE DISTRIBUTION OF MESOZOIC FRESHWATER FISHES 


Colin Pxttxiison 
Britiifa Muséum (Naturel History) 


Summary. — 1. Two new terms sre introduced to qualify pnmr.ry division freehwster fith groupa : 
arehaeolimnic, origine ting in freth wstere and tlwayt »o confined ; sud telolimnic, confined to frceh -watere »t 
présent, but lésa closely restricted in the put. A Recent primsry group cm only be tttigned to the second 
of theso cstegorios on tho évidence of marine fossile which ers uudoubted memben of thtt texon. 

2. Fosai) freskwater species can only be sssigned to the prime ry frcsbwater rstegory on the buis of unequivocil 
membership of a Recent primary group. Extinct groupa of fishri esnnot hc uted es reliehle evidenee of past 
oontinentel connections. 

3. The only relit bly identified Meeozoic prime ry freshwster fish fs the hiodontid Lycoplera, frotn ncar the Jures- 
sie/Cretsceoua houndsry in N. E. Asia. This occurrence » not consonsnt with s Gondwtna onginof Osteogloe- 
tomorpha according to conventional modcls of Iste Metozofc geography, wbere Atis and Gondwans sre sépa¬ 
ré tsd hy Tethy». Evidence ie provided thsttheetrly Tertiery, nunne Brychaclus it t true oeteoglossoid.implying 
thet the osteoglossoids sre e telolimnic group. This, in turn, implies thtt the Osteoglossomorphs tt t whole 
msy bave had t mtrine origin. The highly disjunet distribution of Iste Mcsozojc osteoglossomorphs (eccordinf 
to conventionel drift modela) supporte this hypothetis. 

4. Lite Metozoic freshwster fish faunes tre trehaio and impoverithed in comperisonwith eontemportry mtrine 
faunes. There is no evidenee to wernut the hypothetis thtt mtny mejor teleoeteen groupe arote in Motozoîo 
fresh watere. 

5. Oetariophysan distribution does not seem to be more retdily explsined by the Gondwana-Lnurttia modol 
thsn by s fixed continent model. Whifc the drift model secounts for chericin distribution, it dort not expliin 
thr thundsnce of oyprinoids in S. E. Asie coupled with the ehtence of primary ostariophyssns in Medegescar 
and Australia, or the early appearance of fotsil cyprinoidt in Europe and North Amènes, of chtrscintin Europe 
end of eiluroide in North Amènes. 

6. The structure of the Lower Cretaceous chanoid Tharrhûu indicetes thet ostsnophyssns and gonorynohi- 
forint ecquired their distinctive ctudel skeleton* in psrallel. Ptrtllel évolution of thie sort mxkcs it difficult 
to euggest cherectert hy which ecrly oetariophyeen fossile could ho rccognited. It it postihlt that Lower Creta- 
eeous oetsriophyems bave heen found, hut not recognised. 

7. The life-cycle of CAanoa suggrsta t model for the origin of oslt riophyetnt, end implies thtt theywore initieIly 
more tolérant of ealt woter. 

8. As e general conclusion, one mey aay thet the Gondwonc Lauraeie mode] it not t greet improvement on 
a fixed continent model iu expltining the distribuU'on of fret h water fithes. Chnrtcin distribution and tho et rfy 
Cretaceous eorrejetion between the freshwster fish ftunes of Drazil snd West Africs sre explsined by le te 
Mesozoie union between South Americt end Africs, hut other eepecta of the break-up of Gondwant are not 
retdily eorrektcd with the prêtent distribution of freshwator fishet. Mtrine origin or influence provide eu 
equelly plausible explsnetion of osteoglossomorph distrihutjon, end mey well bave plsyed e psrt in oetarîo- 
physsn distribution. Progrees in understonding the distnhutîon of freehwster fiehee ie likely to eome from 
enelyeis of the reftU'onsbipt of euch groups et the ostsriophysans end the prime ry freehwater ecantboptery- 
gians, rether then from improved ptlteogeogrsphio models. 
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INTRODUCTION 

In 1922, the distribution of ostariophysan fishes lcd C. Tate Regan to write * in early Cretaceous 
times S. America and Africa formed one continent, which must hâve extended to India... in late Cre¬ 
taceous tirnes India appears to hâve scparated from Africa and it probably became connected with 
Eastern Asia towards the end of the Cretaceous ’ (Regan 1922, pp. 206-7). Within the last few years, 
wandering of the continental plates has become an accepted fact through geophysical work, uninfluenccd 
by zoogeographic cvidence. Although there are still gaps to be filled, geophysicists seem now to hâve 
established the course and timing of the major continental movcments since the early Mesozoic. The 
aim of this papcr is to rc-cxamine the distribution of living primary freshwater fishes and tbcir fossil 
relatives in the light of the ncw geophysical evidence, to discover whetker these distributions are more 
economically explained by the Gondwana-Laurasia model of late Mesozoic geography than by a fixed 
continent model. 1 am grateful to Miss Alison Longbottom, who drew figures 1-5, and to Dr. D. E. 
Rosen, who cominented on a draft manuscript. 


METHODOLOGY 

Myers (1938, 1949) first pointed out that in analysis of freshwater fish distribution inferences 
of continental connections or * land bridges * may only be based îipon primary fresbwater groups ; 
those which are, so far as we know, ‘strictly intolérant of sait sea water * ‘ by deep-seated and appa- 
rently ancient difliculties of osmotic régulation ’. Myers’ primary freshwater category obviously 
carries the implication that the groups învolved arose iu fresh waters, and hâve always been so restric- 
ted, although usage has been varied. It will be suggested below that two distinct types of group 
are included within this category. Amongst living fishes, the primary freshwater category includes 
the lungfishes, Polypterus, paddlefishes, Amia, and about 6650 species of teleosts, almost exactly one- 
third of the total number of living teleost species (Cohen 1970). Of these 6650 species, 6200 or 93 % 
are ostariophysans. 

Recent freshwater fishes can be assigned to the primary category or to another of the categories 
defined by Myers on the basis of observation of their distribution and experimental testing of their 
physiology. Obviously, it is necessary to make similar discriminations amongst fossil fishes if they are 
to be used in zoogeographic discussions. The only critcrion for assigning any fossil species to the 
primary freshwater category is reliable evidence that it belongs to a group wbose living members are, 
without exception, primary freshwater fishes. ff it can be established that a fish-bearing deposit 
was laid down in fresh waters, without any marine influence (often a difiicult enough problem), there 
is still no reason to assign the containcd species to any particular one of the six ecological or physio- 
logical fresbwater categories defined by Myers. Even if some fossil taxon occurs repeatedly in fresb¬ 
water deposits, and nowhere else, we are not justified on this evidence in referring it to the primary 
freshwater category, for catadromous fishes like Anguilla which migrate to the sea to brecd and secon- 
dary freshwater fishes like Lepisosteus, which occasionally enter the sea, would give the same picture. 
A fossil species must be unequivocally assigned to a living primary freshwater group before it can be 
used in discussions of continental distribution in the past. 

Discovery in marine or brackish water deposits of a fossil species belonging to a group whose 
living members are ail primary freshwater fishes will lead one to question whether that group is truly 
primary, in the sense of having arisen and always remained in fresh waters, or whether the earlier mem¬ 
bers of the group were less intolérant of sait water, suggesting that the group is an unreliahle indicator 
in zoogeographical arguments. This point can be explored by means of examples in the Percopsi- 
formes and Dipnoï. 

The paracanthopterygian order Percopsiformes is represented by three living families, Percop- 
sidae, Àphredoderidac and Amblyopsidae, ail primary freshwater fishes of North America. Ail fossil 
Percopsidae and Aphredoderidae are from Tertiary freshwater deposits in North America, and no fossil 
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amblyopsids are known. A ringlo Cretaceous percopsiform genus is known, Sphenoaphalus, from 
marine depesits in Germany (Rosen & Pattorson 1969). The relationships of the three estant pereop- 
siform (amilies and Sphenocepkalus are shown b figure 1. The position assigned lo Sphenocephedut 
in figuro 1 iv somewhat arhitrary, for it is possible that this fossil is a primitive porcoptid or a primitivo 



aphredodoroid, fittrng in tomowhere along the line AB. But Spktnocephalut is a vory primitive form 
and exhibit» no derivad characters to show that it belongs above the point B in the dendrogrnm. In 
this case, therefore, the hypothesis that the three living percopsiform familles aroso in fresh wsters 
(species B) can still be maintained, and further évidence would bo necessary to discriminate between 
the hypothèses that species C was marine, freshwater or diadromous (Nelson 1969a). Sucb ovidenco 
might be provided by the habitat of tha sister group of this assemblsge (probebly the remaining para- 
canthopterygians, a predominantly marine group), or by the distribution of tho living forms : if, for 
example, tho percopsids occurred in Africa, not North America, the most oconomical bypothesis would 
be that specios C was marine. Assignment of tho marine Sphenocrphalu* to tho Porcopiiforraes does 
not destroy tho hypothesis that porcopsoids and ophredodoroids arosr in frash watera, and does not 
removo those subgroups from the primary category, but it remove» the order Percopsiform os as a 
wholo from this category. 

Tho diajunct distribution of living dipnoan» is well known. Fig. 2 shows tho relationships of 
the throe living généra and the approximate position of the Lowcr Tnassic Paraceratodus, which occurs 
in marine heds in Madagsscar, and of certain Triassic specios of Ceralodua, also found in marine beda 
(Lehman 1966, p. 290). Unless it is suggested that the Lepidosirenidaa are in fact more dosoly rela- 
ted to Neoceratodut than are CtrtUodu* and Parcuxralodut, tho occurrence of these fossils in marine 
beds destroys the hypothesis that living dipnoans are a primary freshwater group, originating and 
always strictly confined to fresh wetere, and removes the Ceratodontidao from the primary category. 
The Lepidosirenidae, however, still appear to bo a trur primary group, and thoir prosent distribution 
is economically explainod by a late Mesozoic connection between Africa and South America. 

Tho term ‘ primary freshwater group ’ is customarily used only at the family lovel and above, 
since Myers (1949) adopU the category ‘ vicarious freshwater fishes ’ for freshwater généra of mainly 
marine families, ft is possible to spoak of primary freshw'ater suborders (Esocoidoi, Aphredoderoidoi) 
or orders (Mormyriformes, Cypriniformes). Such groups, as shown abovo, aro of two types •. thore 
are those whosa presont distribution end phytiology, fowil racord and relationships ail allow ono to 
msdntain the hypothesis that the group aroso in fresh waters and bas always boen so rcstrictcd ; and 
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tlifTC are those which arc included in the primary category because of their présent distribution and 
physiology, but which are shown by their fossil record and relationsliip® to hâve been less intolérant 
of sait water in the past, and for which a marine origin can be postulated. For thcse two types of 
primary freshwater fishcs I propose the names archaeolimnic (originating in fresh waters and always 
so confined) and telolimnic (less closely restricted to fresh waters in the past). In no group will it 
ever be possible to prace the original habitat by pinpointing fossil ancestors, so to regard any primary 
group as archaeolimnic or telolimnic can only be a hypothesis, held with more or less confidence. 
Of course, ail Recent primary groups should be assumed to be archaeolimnic unless there is evidenco 
to the contrary ; but thcse assumptions should be recognised for what they are, and such contrary 
évidence might be provided only by highly disjunct distribution, inexplicable on our knowledge of 
past continental wandering. In the case of apparcntly archaeolimnic groups with an ample fossil 
record, assessment of the palaeoecology of each fossil-bearing stratum will provide a test of the hypo¬ 
thesis, and some groups (for example csocoids and cyprinoids) pass many such tests. As shown above 
with the percopsiforms, the discovery of marine fossils within a group docs not necessarily destroy 
the bypothesis that the component subgroups are archaeolimnic, but fossils show that the Percopsi- 
formes as a whole, the Ceratodontidae and Dipnoi are telolimnic. Amia also probably belongs to this 
category. 


THE MESOZOIC RECORD 

To recapitulate the preceding section, in zoogeographic arguments invoking past continental 
connections, tbe only reliable fishes are those assigned to archaeolimnic taxa. No fossil species can 
be regarded as a primary freshwater fîsh except on the basis of its assignment to a Recent archaeolimnic 
group. 

In the Mesozoic, such assignments are very rare. There are over 400 living teleostean families, 
and only 14 (ahout 3.5%) of these can be recognised with any confidence in the Mesozoic. These 
families are tlie Elopidae, Mrgalopidac, Albulidae, Halosauridae, Clupeidae, Hiodontidae, Aulopidae, 
Synodontidae, Gonorynchidae, Chanidae, Polymixiidae, Trachichthyidae, Holoccntridae and Sciacnidae 
(Patterson 1967 ; Rosen & Patterson 1969 ; Greenwood 1970 ; Rosen 1973) Amongst these 15 families, 
only one, the Hiodontidae, is in the primary freshwater category. Undescribed material in Rio de 
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Janeiro suggest* one otber possible record of a primary faraily in the Lower Cretaceous, an osteoglossid 
frora Minas Gérais, Brazil (Santos, psrsonal comron). At tho subordioal lave], the proportion repre- 
sented in tbe Mesozoic riscs to about 15 % (15 out of 92 Recent saborder* in the classification of 
Greenwood et al. 1966) with the incorporation of manne forms not assignable to familyinthe Anguilloidei, 
Alepisiuroidei, Myctophoidei and Veliferoidei, and at the ordinal level to 45 % (14 out of 31 Recent 
orders) with the addition of forms not assignable to saborder in the Salmoniformc* (ail marine), Silu- 
riformcs (? brackish : Schnelfer 1963 ; Hranif», HolTstettcr & Signeux 1964 ; Wenz 1969) and Percop- 
siformes (marine). Only one primary freshwster group, the Hiodontidae, is at présent recognisable 
in the Mesozoic, and tbere is a possibility that a second osteoglossomorph family, tbe Osteoglossidae, 
is alto represented. Tbe Osteaglossomorpha will therefore be discussed lirai, before considering why 
no other primary group sfaould bave Mesozoic représentatives. 


OSTEOGLOSSOMORP11A 

Tbe osteoglossoinorpbs are a primary freshwatcr cofaort of primitive teloosts containing six 
Recent familiee, Hiodontidae (N. America), Notopteridae {S. E. Asia, Africa), Mormyridae, Gymnar- 
cbidae (both Africa), Osteoglossidae (S. America, Africa, S. E. Asia, Australia) and Pnntodontidao 
(monotypic, Africa). Early Tertiary fossils ex tend the range of the Osteoglossidae into North America, 
and show tbat biodontids, no top tend* and osteoglossids were already présent within or dose to their 
présent range. In the Mesozoic, tbe Hiodontidae are represented by Lycoptera from lato Jurassic 
or early Creteceous fresbwater beds in Chine, Mongolie and Siberia (Greenwood 1970), and tho Osteo¬ 
glossidae are possibly represented by undescribed matinal from Lower Cretaceous (? freshwatcr : 
Scorza & Ssntos 1955) beds in Brazil. 

Nelson (1969b) attempted a detailed analysis of osteoglossomorph zoogeography, past and 
présent (fig. 3). Ho found that ‘ a simple and comprebensive theary regarding ptet distribution cannot 
be formulated ’ because of uncertainty about the pfayletic relationships of living forms, cspecially Hiodon, 
mormyrids and some osteoglossids. Greenwood (1971) has produced new évidence on the relation- 
ships of mormyrids, which he coordinates with the notopterids, but the position of Hiodon remains 
uncertain. In any case, movingthe mormyroids from the left to the right side of figure 3 would make 
little différence to the zoogeogriphic hypothèses involvcd. 

Tbe Mesozoic Lycoptera, if it can be accepted as a genuine hiodontid (and not, for example, 
an early notopteroid or an unassignable member of the hiodontid-notopteroid stock), gives a minimum 
âge for the séparation of the osteoglossomorph subgroups, implyingthe existence at that timeofnotop- 
teroids end osteoglossoids. Lycoptera also confinas the past Nortb Asian distribution of hiodontide 
tbat Nelson postulated. However, tbe occurrence of biodontids in N. E. Asie as early as tho lower- 
most Cretaceous rai se* severe difficultés forNelson’s hypothesis of osteoglossomorph origins in Gondwana, 
for at tbet time the Tethys océan is tbought to bave separated Asia from the Southern supercontinent 
(fig. 4). Tbe only possible continental connection between the two seems to be through S. E. Asia 
(lndo-Chins, Thailand and the northern part of the Indo-Australien arebipelago). Recent work 
(Ridd 1971) suggests that S. E. Asia once formed part of Gondwana, fitting between India and Australia. 
ft is supposed that, like India, S. E. Asia moved northwards and collided with mainland Asia in the 
Tortiary, the suture between tbe two being the Song Ma fault and fold belt. But there it no cvidence of 
an Alpine orogeny along tbis line, nor of post-Triassic sédiments, so that it is possible that the connec¬ 
tion between S. E. Asia and mainland Asia it of long standing. But according to conventional modclt 
(Jardine St McKenzie 1972; Smith, Briden & Drewry 1973) tbe only feasible mode of transport 
of primary freshwater fishos from the Southern supereontinent into Asia is at passengert upon tho 
lndian >ub-continent or S, E. Asia, wbieh did not arrive l’n their présent position until the Tertiary, 
long after the Lycoptera fauna of N. E. Asia. Lycoptera, in fact, seems to suggest only tbat osteoglo*. 
somorph distribution wtt as disjunct in the early Cretaceous at it is now, and raiset problems of fauna) 
distribution analogous to tfaose produced by the présence of tbe Triassic CynognatJuu and Lyitrosauriu 
totrapod fauna* (otherwise known only from Gondwana) in Cbina (Colbart 1971). 
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Although it is not a Mesozoic form, the Palaeocene and Eocene Brychaetus deserves mention 
hcre. Brychaetus occurs in marine beds in Zaïre (Palaeocene, Dartevelle & Casier 1959 ; Taverne 
1969), Morocco (L. Eocene, Arambourg 1952), S. E. England (L. Eocene, Casier 1966), and there is 
a closely related form in N. Denmark (L. Eocene, Bonde 1966). Because it is inadequately known, 
and perhaps because of its apparent marine habitat, iclithyologists (Myers 1938, p. 351 ; Greenwood 
et al. 1966, p. 361 ; Nelson 1969b, p. 25) hâve been unwilling to accept Brychaetus as a member of the 
Osteoglossidae, the family in which it has until now been placed. Taverne (1969) redescribed an osteo- 
glossomorph caudal skcleton from Zaïre and assigned it to Brychaetus. This caudal skeleton has 
a neural spine ou the first ural centrum a, diagnostic character of osteoglossomorphs (Greenwood 
1967, p. 595). Evidence from the skull of Brychaetus muclleri (London Clay) combined with this cau¬ 
dal skeleton evidence is suffirent in my opinion to show that Brychaetus is an osteoglossomorph. This 
evidence may he summarised as follows : 

1. The circnmorhital scries contains only three hones betweeii the lachrymal and dermosphenotic 

(personal observation; cf. Nelson 1969b, p. 8). 

2. The dermosphenotic lies well in front of the autosphenotic, not in contact with the latter. 

3. The parapophyses of the abdominal vertebrae are fused to the centra, project transversely, and bear 

a groove on their postcro-dorsal surfaces ending in a deep pit which received the head of the 
pleura] rib (personal observation). 

4. In the caudal skeleton, there is a neural spine on U1 and the upper hypurals fuse with U2. 

Witliin the Osteoglossomorpha, the characters which hâve previously been used to relate Brychae¬ 
tus to the Osteoglossidae are indecisive. Nevertheless, there arc a few trenchant features indicative 
of osteoglossoid relationships ; 
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1. There it a hasipterygoid procès* on the perasphenoid, articulating with the cndopterygoid and 

overlappcd dorsslly by a long antero-ventrel proccss of the hyomandihular (Rocllig 1967 and 
pcrson.il observations). Although a basipterygoid proerss is a primitive fealure, in primitive 
actinopterygions it articulâtes with the metapterygoid, and the arrangement just described is 
unique to osteoglossoids and Brychaetus. 

2. There ie no discernible suture between the palatine and ectopterygoid (et. Ridewood 1905). 

3. There is a large, expandcd tooth-plate in the floor of the mouth which covers the first ossified basi- 

branchiel (Brst or second) and extends forwards above the anterior ends of the ccratohyals 
(cf. Nelson 1968). 

These character», in conjunction with the ostroglossoid-likc jaws, infraorbitals, operculum, 
etc., seem to be «ufficicnt to justify placing Brychaetus in the Ostcoglossoidci. It is not pussible to 
show that Brychaetus is mora closely rclated to Pantodan tlian to the Osteogiossidac, nor that it is 
doser to one ostcoglossid subfamily than the other. The position assigned to Brychaetus in ligure 
3 agréés with what is so far known of its anetomy. It has been nrgued that the marine beds in whicb 
Brychaetus is found are not evidence of its true bnbit.it, but thet the individuels presnrved had floited 
out from their original iluviatile habitat as corps es {Roellig 1967). While saeh en explination might 
account for onc or two fragmentary specimens, 1 do not believe it is consonnnt with the number of 
well préserved individuels of Brychaetus found in the London City, and I agréé with Cesicr (1966, p. 144) 
that the wide distribution of the genus is strong évidence ageinst such an interprétation. 

In tbo Paleoocenc and Eocenc, thereforc, there was a well attested marine osteoglossoid distri' 
buted over about 50° of latitude in what is now the western Atlantic. The addition of Brychaetus 
to Nelson’s outline of ostaoglossomorph historical goography (fig. 3) allers the picturc considerably, 
for it adds a new hypothesis for the place of origin of the osteoglossoids, suggesting that lhey may be 
a telolimnic group, and thet they mey hâve achicved their cosmopolitun distribution by meana of 
seaways. Thit, in turn, offer* a further hypothesis for the place of origin of the Osteoglossomorpha 
ata wholc. As has hccn pointed out above, assignment of Lycoptera to the II iodon tidae (or Notopteroidei.) 
raises severe difficulté* for a Gondwana origin of the Osteoglossomorpha. Only if there hes heen a 
longstending connection, througb S. E. Asia, betwesn Lourasio and Gondwane, can a priroary lato 
Mesozoic distribution in both supercontinents hc cxplained ; if the conventional view of the history of 
Gondwana is accepted, a marine origin of the Osteoglossomorpha is indicated. 


MESOZOIC FRESHWATER FAUNAS 


The Osteoglossomorpha, just discuesed, are the only primnry freshwater teJeostean group repre- 
sented by fossile in the Mesozoic. Why should other primary groups not hâve been found ? Green, 
wood et al. (1966), Myers (1967) and others hâve tuggesled thnt »ome of these groupt, notahly «mongst 
tbe Ostariophysi, must hâve heen in existence then. Myers discusses this question with spécial réfé¬ 
rencé to ostariopbysant. ' That we hâve found no Mesozoic fossil eharacoids or other cypriniform 
ostariopbysans is not surprising. Unlike marine deposits, Iluviatile and lake deposits are rarely of 
wide geographical extent and are bighly subject to quick subséquent érosion by the same streams 
which laid them down ‘ the centerof origin of tbese fishet ;oitariophysans] —in a Mesozoic Southern 
continent — is in an area where there has been comparative!y little eeareh for freshwater fishbearing 
deposits ’ (Myers 1967, p. 617). Greonwood et ai extend these arguments, writing ‘ the dearth of Early 
Mesozoic fossile of teleostean type, excopt in marine Tnassic and Juratsie beds in the area of tbe Tetbya 
Sea, niay be related to a fresh water origin of many teleostean Unes in régions where fresh water, fish- 
hearing deposits are rare or undiscovered... the absence in known Cretaeeous deposits of several impor¬ 
tant lines of teleostean development (notably the salmonoids and ostariophysans...) again leads to 
the suspicion that mucb teleostean évolution was geing on in Mesozoie fresh wators ’ (1966, p. 347), 
One may summorise the ideas just quoted in two hypothèses : 
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(i) No Mcsozoic représentatives oî such groups as the ostariophysan suborders and the extant sal- 
moniform suborders bave been found because the early évolution of these groups occurred infresh 
waters, and most late Mcsozoic deposits are marine. 

(ii) Those late Mesozoic fresbwater deposits which liave yielded fishes contain no ostariophysans 
or salmoniforms because these groups were living elsewhcre, in upland waters or other géogra¬ 
phie régions. 

The inadequacy oî the freshwater fossil record is too well known to need re-eraphasis. lt is 
sufliciently exemplified hy the lack of fossil gymnotoids in South America, of pre-Pliocene characins 
in Africa, and so on. So far as the salmoniform suborders are concerned, bowever, absence of these 
in Cretaceous marine deposits can hardly be regarded as an indication that these groups were then 
confined to fresh water, for oceanic groups like the alepocephaloids and argentinoids are also unknown 
in the Cretaceous, and it is impossible to regard these as having originated in fresh water. In any case, 
however inadéquate the fossil record may bc, we are obliged to make the most of it. 

Figure 4 shows the distribution of the better known late Mesozoic îreshwater fish faunas. These 
are possibly ail from Coastal plain deposits, as arc the North American ones (Estes 1971, p. 155), but 



Fie. 4. — Map of Cretaceous geography (a* reconatructed hy Smith, Briden & Drewry 1973) showing the distribution 
of the better known late Mesozoic freshwater fish faunas. Key : 1, Hell Crcek Formation, U. Cretaceous-, 2, 
Lance Formation, U. Cretaceous ; 3, Trinity Formation, L. Cretaceous ; 4, Santana Formation, L. Cretaceous ; 
5, Brazilian ’ Wealden L. Cretaceous ; 6, Purbeck, U. Juratsic ; 7, European Wealden, L. Cretaceou» ; 8, Ksratau, 
TJ. Jurassic ; 9, Lycoptera fauna, U. Jurassic — L. Cretaceous j 10, West African ' Wealden L. Cretaceous ; 11, 
Stanlcyville, U. Jurassic ; 12, Talbragar, Jurassic; 13, Koonwarra, L. Cretaceous. 
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there is * fair géographie spread (cl. hypothesis (ii) abova). There i* ono généralisation that I think 
eau be applicd to ail theae faunas : in comparison with contemporary marine faunas they are archaic 
and impoverished. This boa bcen notée) indepandently by maoy who hâve worked on individnal faunas 
(Woodward 1919, p. 144 ; Saint-Seine 1955, p. 114 ; Yakovlev 1962, p. 97 ; Estes 1971, pp. 144, 158 ; 
Watdman 1971, p. 61). Detailed comparions to demonatrate this are diilicult to inake bactuse of pro- 
blems of stratigraphica) and climatic corrélation, aod also because any environment in which intact 
fishes are fossiliscd must be regardcd as abnormal. In the lato Jurassie (Kimmcridgian), a genuine 
comparison inight be expeeted from tha freshwatar fauna of the Stanleyvillc lieds (Zaïre) and tho 
underlying marine fauna of the same région (Saint-Seilie 1955 ; Saint-Seine 4c Casier 1962), but this 
marine fauna is itself impoverished, perhaps because of bathymétrie conditions (Saint-Seins 6c Casier 
1962, p. 1). One iuleresting comparison belween theie two African faunas eau ba inade; in the fresh- 
water beds there are no leptolepids or more ad vauced forma, and about 90 % of the individuel 1 presarvad 
are holostean (Catervariolux), while in the (older) marine beds 80% of the individuels are a primitive 
teleoet (Paraclupavia), probably a leptolepid (Patterson 1970, p. 287). 

In the Lower Cretaceous, comparison* are diilicult bacs use of the lack of a wcll known marine 
fauna contemporary witb the widespread * Weildeu ’ fauna, and because of the probability of brac- 
kish or marine éléments in tome Wealden faunas. But as a whole, tha Wcalden fauna seems to ba Utile 
more tban an impoverished version of the late Jurassie marina fauna, with few, very primitive teleoats, 
the last surviving palaeoniscoids (CoccoUpù), many holostean* (amioids, pyenodonts, Lepidota ) 
and the last pholidophoroid*. The only notablo innovation* are the earliest herrings (Diplomyalut) 
and gonorynchiform5 (Cbanidae), both «Iso found in esrly Crctaceous marine beds. 

In the Upper Cretaceous, the brut known fresh water faunas are those of North America (Estas 
1964, 1971 ; Estes & Berberian 1970), based mainly on fragments and dissociated boncs, and perhaps 
biased for this reason. In comparison with contemporary and older marino faunas from tha sama 
région (Niobrara Chalk, Kansas j Moor< ville Cbalk, Alabamn : Applegatc 1970), this freshwater fauna 
is notobly archaic and impoverished, containiug the last hybodont sharks, tbc last aspidorhynchids, 
dominated by holostcans (cspecially Amia and Lepiaosttus), and with a very limited teleostevn fauna. 
The only innovttion is Plalacodon, referred to the Scioenidce, a chiefly marine acanthopterygian family 
of which this is tbe earliest record, 

Such comparison* ean bc extended into the Lower Tertiary. The early Eocene Greon River 
fauna is perhaps the best known of ail fossil freshwater lish faunas, and is contemporary with some 
well known but geographieally distant European faunas (Bolca, Italy ; London City, Bracklesham and 
Barton Beds, Englund), The climate of the Green River lakc was probably continental, with winters 
which may hava been comparatively severc, but the meun annual température is estimoted to bave 
bcen about 18°C, and therefore broadly comparable with the subtropical climate deduced for tbe Euro- 
pean marine localities. In comparison with the fishes of these marine beds, the Green River fauna is 
again archaic and impoverished. It contains paddlefUhes, Ltpisostewi, Amin, and is dominated by 
’ double-armoured herrings’ (DiplomysUa, KnightiaJ which are abundant in marina and freshwater 
beds throughout the Cretaceous. There are also gonorynchids, a group which is marine in the Creta¬ 
ceous and today, but contains onc freshwater genu* found in the Green River lakes and in the Eoeene 
and Oligocène of Europe (Perkins 1970) j Pharcodut, an osteoglossoid ; ictalurid catfishes, the earliest 
members of this endemic North American family ; Percopsiformes (two généra of percopsids, and 
possibly also the problematic Atineops : Roscn 4c Patterson 1969), another group with marine Cretaceous 
représentative* ; and two acanthopterygian familles, the Serranidae (Prucacata , Cockertllilcs), a domi- 
nantly marine family, and the Percidae ( Miopiosu *, différa from al] living Percidac in baving many fewer 
vertebrae, cf. Collette 1963), a north temperate primary group also known from the Eocene of Europe. 

In summary, the evidence of tha known late Mesozoie and early Tertiary freshwater fish faunas 
certainly does not support Myer»’ contention (1967, p. 617) that ‘ the Mesozoie origin of many teleos- 
tean gronps occumd in fresh w.itéra ’, and hypothesis (i) (p. 163 above) fails this test. Late Mesozoie 
freshwater faunas of tha same archaic and impoverished type are known in Europe, Asia, Africa, South 
America and Australie. There is, of course, no evidence b ci ring on hypothesis (ii), for this cannot 
be twted. 
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Such evidence. as thcre fs indicates tliat late Mesozoic frcsh watcrs, on every continent, were 
not centres of cvolutioiiary uovelty, lml were the last refuge of relietgroups — hybodôntsharks.palaeo- 
niscoids, liolosteans, aspidurhynchoids, pliolidophoroids — formerly widespread in the sea. 


OSTARIOPHYSANS 


The conclusion reachcd in the precedïng paragraph, that the late Mesozoic fresh waters of which 
wc hâve evidpnee. were evolutîonary backwaters so far as fishes are concerned, will serve as an intro¬ 
duction to the problcni of ostariopliysan origin and distribution, whicli lias alwavs bcen tlic rnainstay 
of ichthyological arguments on past continental connections (Regau 1922, Gosline. 1944, Schaeffer 
1947, 1952, Myers 1967, Grry 1969). lt is not my intention to rctread the ground covered in thèse 
papers. The hasic fact9 secin still to Le as set ont by Rcgan in 1922 : 

(i) The most primitive ostariophysan group, the eharacoids, are found only in Africa and iu tropical 
America, a distribution which can be cxplained by the origin of this group in West Gondwana, 
Lefore the final séparation of the African and South American portions, iu or before carlv Cre- 
taeeous times. Primitive eharacoids are now found on both continents (Roberts 1969), and 
there is no évidence to suggest that cither is the prhnary site of origin. The discovcry of characin 
teeth in the Eocene of Europe (Cappetta, Russell & Braillon, 1972) adds a third possible site of 
origin. Recent évidence (Mczzalira & Paula Couto 1971) suggests that the Tremembé Formation, 
Sao Panlo, Brazil, which yields the best known fossil characins and is usually eonsidered to he 
Pleistocenp, is Oligocène in âge. 

(ii) The siluroids are now cosmopolitan but the primary freshwater farnilies are absent in Anstralia 
and Madagascar. The centre of abundance of siluroids is Soutli America, and this is also the 
home of the primitive Üiplomysles. There are no farnilies cornmon to the African and South 
American primary siluroid faunas, but Africa sliarcs three families witli India and soutli-east 
Asia. The only new pieee of evidence here is the recent discovery of undetermined siluroids in 
the Upppr Crc.tacp-ous of Bolivia (Weiiz 1969). Siluroid relationships are still too poorly understood 
for a phyletic analysis, and no proper hypothesis about the place of origin can be set up until such 
an analysis is niade. Siluroid distribution is certainly Gondwanian, and tlieir origin, like that of 
characins, islikelyto hâve predated the séparation ofAfrica and South America. Sirnilarity between 
the Afriean and Asian siluroid faunas may only reflect the proximity of these areas during the 
Tertiary, since India and Africa separated earlier tlian Africa and South America. The absence 
of primary siluroids in Madagascar is an important point opposing widespread distribution of 
siluroids in West Gondwana before break-up. 

(iii) The cyprinoids are absent in South America but show a centre of abundance in south-east Asia, 
and this has heen taken to indicate that they originated there (Regan 1922, Greenwood et al. 
1966, Myers 1967, etc.). But Gery (1969, p. 35) bas pointed out that if the Ostariophysi is a 
monophyletic group, it must liave had a single place of origin which he suggests was Africa, citiug 
the présence of the primitive Barilius and relatcd forms in Africa as evidence that this was the 
original home of cyprinoids. Gery proposes that cyprinoids originated later than characins 
and siluroids, after the séparation of Africa and South America, and spread into Eurasia by land 
connections not directly involved in the dispersai of fragments of Gondwana. The earliest fossil 
cyprinoids are found in the basal Eocene of Europe. As in the siluroids, cyprinoid interrela- 
tionships ave too poorly understood for any sort of analysis, aud Greenwood et al. (1966, p. 385) 
hâve qnestioned the position of Barilius as the. most primitive cyprinoid. 

Attempts to correlate the supposer! history of the ostariophysans with the known history of 
Gondwana are tlierefore unsatisfactory, mainly because of lack of knowledge of the interrelatiouships 
of living forms. The absence of primary freshwater ostariophysans iu Anstralia and Madagascar 
opposes widespread distribution of the gronp in Gondwana : température controllcd distribution inight 
account for the lack of Australien ostariophysans, but not for Madagascan oncs. 
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Within the Chsracoidti, Cyprinoidei and Siluriformes phyletic relationship* are too poorly 
understood lo erect Sound hypothèses ahout the place ol o ri gin of each group. At a higher level, 
conventions! ostariophysan classification implies that characoids end cyprinoids (order Cyprinilormes) 
are more closelyrelatedtoeechotherthaneitheri* tocatfishes (order Siluriformes), but this classification 
it not phyletic, characoids and cyprinoids being placed together apparently ouly because both lack 
the conspicuous spécialisations of siîuriforms. Known fossils hâve no direct relevance to the problem 
of ostanophysan interrelutionships, The only freshwater osUriophysan lossils known to occur outside 
the présent range of their group are the new characin tceth from the Eocene of France. Fossile grve 
a minimum âge of Upper Cretaceous (î Senonian) lor the silurilorms, and show that extension ol pri- 
mary siluroids into North America and of cyprinoids into North America and Europe had already 
taken place by the Eocene. 



Whereas the interrelationships of the main ostariophysan groupt remain unknown, recent 
work suggetts that the sister-group of the ostariophyaans is the order Gonorynchiformes (Rosen St 
Greenwood 1970 : these authors include the gonorynchiforma within the superorder Ostariophysi as 
a sériés Anotophysi, but for greater clarity and economy the term Ostariophysi is used here in the 
conventional sens* without including the gonorynchiforms). The gonorynchiforms are a small group 
eontaining two suborders, Chanoidei (five freshwater généra in Alrica and the euryhaline Chant* 
lndo-Pacific) and Gonorynchoidei {Gonoryncktu only, lndo-Pacific, marine). The Ireshwater gono- 
rynchiform lamilies are unknown as fossils, but the Chanidae and Gonorynchidae bave long fossil 
records. Fossil ehanids are known in the Lower Cretaceous of West Africa (Ckanopaa Casier 1961 
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‘ Wcalden ’, non-marine ; Parachanos Arambourg & Schneegans 1935, ‘ Wealden non-marine), 
Drazil (Tharrhias, Dastilbe, Santos & Valença 1968, ? Aptian, non-marine) and Italy (Chanos leopoldi, 
D’Erasmo 1915, ? Albian, marine) and the Upper Cretaceous of Yugoslavia ( Prochanos Bassani, Ceno- 
manian, marine). Gonorynchids are known front the Upper Cretaceous of Lebanon and Gcrmany 
(Charitosomus, Cenomanian Canipanian, marine) and front the Eocene and Oligocène of Europe and 
North America (Notogoruus, freshwater). Both chanoids and gonorynchoids are therefore shown by 
fossils to hâve had a greater geographical range in the past, and the gonorynchids are also shown to 
hâve extcndcd inlo fresh walers. 

If chanids existed in the Lower Cretaceous, then ostariophysans must also hâve been in existence 
then, if the relationships shown in figure 5 are correct. Study of one of these Lower Cretaceous chanids 
suggests a hypothesis which might aceount for the apparent absence of ostariophysans in Lower Cre¬ 
taceous rocks : thaï lhey arc présent, but unrecognisahle. Figures C and 7 show tlie skull and caudal 




Fie. 6.—A, skull of Chanos cltanos, Recent, aller Ritlewood ;Î904). B, restoration of skull of Tharrhias araripit Jordan & 
Braïuier, L. Cretaceous, Sanlana Formai inn, Brazil. ant, antorbita! ; Km, anteriur procès* of hyomandibular ; 
na, nasal ; s pop, suprapreopercular. 

skeleton of the Recent Chanos and the Lower Cretaceous Tharrhias araripis , from the Santana Forma¬ 
tion of Brazil. The skulls of these two fishes are almost identical, and features such as a suprapre¬ 
opercular, four infraorhilals, highly specîalised jaws and complété absence of teeth leave no doubt 
that they are closely relatcd. But in the caudal skeleton, Tharrhias lacks the spécialisations which 
relate the caudal skeleton of Chanos , itself the most primitive amongst Recent gonorynchiforms, to 
tliose of gonorynchiforms and ostariophysans (fusion of first pre-ural centrum and its neural arch with 
the ural centra and first uroneural, réduction of head of first hypural). The caudal skeleton of Thar- 
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rhiat, witb three autogenous uroneurals, the first extending to the second pre-ursl contrum, a ad two 
fret ural centra, is one of th« most primitive known amongst eutcleosteans (cf. Patterson 1870), and 
tbe only fe«turcs it shows which might relate it to the gonorynchiform-ostnriophysan assemblage ere 
the présence of only two epurels and a Might rcduction of the head of the first hypural. Ch .nids 
are readilyre cognisahle as fossils heeausc of the tbe unique spécialisations of the skull, notably the 
complété loss of teeth and the form of the premaxilla. Tkanhias shows that thèse spécialisations 
had appeared while tha caudal skcleton wa» still extremely primitive, and that the distinctive caudal 
spécialisations of chanoids, gooorynchoids and oetariophysans were ncquired in parallel. If one cons- 
truc ta a morphotype of the gonorynchiforms (speciet B, 11g. 5), with a caudal skcletoo like that of 
Tharrhias and a skull sharing the primitive features of chanoids and gonorynchoids, one might cxpect 



Fio. 7. — A, caudil skelalon et Choix» cAonoi, Recent B, osudal skelnon ot Tharrhiot arariptt Jurdm & Bramior, 
L. CrsUceoui, SsnUns Fonnstioa, Brazil, trom BMNH F. 5433t. ■ p, spurtl; A, hypvral ; pu, praural centrant ; 
u, ural ûenteum ; un, uronsural. 

to recognise it only hy a small, toothles» mooth, a common feature of lato Jurassic and early Cretaceous 
teleosts. Species A, the morpbotype of gonorynchiforms and ostariophyiaiu, would hâve e primitive 
caudal skelcton, a well developed dentition, nnd would lack the Weberian apparatus. Early ostario- 
physans (A C, fig. 5) should be recognisable by the Webcrien apperatus, luit this would only be visible 
in exceptiomdly well preserved fossile. Thoso familiar with fossil teleosts know that the anterior 
vertebrae are normally crushed and obscured by tbe operculum and shoulder girdle, and are very diffi- 
cuit to count, let alone examine in detail. In the Lowcr Cretaceous tbere are many small, nondes- 
cript teleosts, usualty elassified as Leptolrpis or Clupavus (see Patterson 1970 for review). Some of 
these could be early osteriophytana, not reeognisable beeause of lack of distinctive spécialisations. 

The gonorynchiforms, as the sister-group of the ostariophysans, suggest same spéculations on 
the place and mode of origin of the letter. The life history of Chant», morphologically the most pri¬ 
mitive gonorynchiforin, seems to me to be of great interest in thi» connection. Adult Chânoi are marine, 
coastal fishes. They breed in inshore waters, producing many pelagic eggs. At a langth of ahout 
15 mm, the larvae move inshore and enter brackish pools and creeks, often only connecled with open 
water at extreme high tide, returoing to the ses as young adult a. In the Far East, Chanos is extenei- 
vely farmed in ‘msrine fis h-ponds’ beeause ot this habit, nnd Sunier (1922) gives a full account of 
tbese habitats, noting tbe extraordinary salinity tolérance of the fishes. The interest of this life history 
is that the same behaviour is shown hy the moat primitive living teleosta, Elopt, Megalop », Tarpon 
and Albuta (Wade 1952). In these elopiform fishes there is a leptocephslus larvs, and it is the newly 
metamorphosed post-larva which moves inshore. The occurrence of this type of life cycle, with an 
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apparcntly obligatory post-larval period of development in euclosed crceks or lagoons of higlily variable 
saîiiiity, in the most primitive living teleosts (elopiforms) and tlic most primitive meinbcr of the gono- 
rynchiform ostariophysaii assemblage (Chanos) suggests that this may be a primitive teleostean (or 
even aetinopterygian) feature. This bypothesis provides a powcrful model for interpreting the varia¬ 
tions in habitat and life historv found amongst teleosts (and other actinopterygians). Amongsl elo- 
pomorph fishes, suppi-ession of the ‘ fish-pond ’ stage would lead to a life-eycle like that of the deep- 
water albulid Pterolhrissus, which migrâtes into shallower water to breed on the edge of the continental 
shelf (Poil 1953), and from this to fully oceanic groups like the halosaurs, notacantha and many cels. 
Emphasis on the ‘ fish-pond ’ stage would lead, on the other hand, to a life-cyclc like that of Anguilla. 
Acquisition of sexual maturity during the 1 fish-pond’ stage is the modification of the elopoid-chanid 
life-cyclc necessary for fully freshwater life. 

Modifications of the elopoid-ehanid type of life-cycle could account for the hrceding migrations 
of diadromous fishes like sturgeons, many clupeoids, salmonids, osmerids and galaxioids, and the 
euryhalinity of these and other primitive actinopterygians. Fossil évidence bearing on the hypo- 
thesis that aetinopterygians were primitivcly euryhaline is natnrally sparse. Most early actinopte- 
rygian (and teleostome) groups are found in both marine and freshwater deposits, but because of the 
' coarseness ’ of the morpliological evidence available in fossils it is hard to find reliablo evidenee of 
a single speeies in both these environments, implying euryhalinity. The only good exaniple known 
to me is the recent discovery (Crcssey A Patterson 1973) of fossil parasitic copepods belonging to 
an exelusively marine group (Dichelesthioidea) in the gill-chamber of Cladocyclus (lchthyodectidae) 
from the Power Cretaeeous Santana Formation of Brazil, which is freshwater aecording to the evidence 
of oslracods (Bâte 1972). This iiuplies that these examples of Cladocyclus had recently migrated from 
the sea, like fresh-run salmon wliieh are recognised by the présence of marine ectoparasites. 

AVïth référencé to ostariophysans, the hypothesis that teleosts were primitively euryhaline, 
and that the life-cycle of Chanos is primitive, would imply that speeies A (fig. 5) was an inshore fishofwarm 
seas, whose life-cycle involved an inland phase, in fresh or brackish water. Gonorynckus would then 
be a fish whieh had droppcd this 4 fish-pond ’ stage, while the remaining gonorynchiforms (including 
the fossil gonorynehid Notogoneus) and the ostariophysans would hâve corne to reach sexual maturity 
in fresh waters and so dropped the marine stage. Such acquisition of sexual maturity implies some 
initial neoteny, and it seems signifieant that the Afriean freshwater gonorynchids, especially Cromcria, 
givc every indication of neoteny. 

Power Cretaeeous chanoids are found in Tethys and on both shores of the central Atlantic, but 
freshwater chanoids are found only in Africa. This suggests that Africa was the site of origin of the 
ostariophysans, corroborating Gory’s (1969) conclusion based on analysis of living ostariophysans. 
As to the time of origin of ostariophysans, an upper limit is provided by the first occurrence of undoub- 
ted chanoids (Neocomian), a lower limit by the séparation from Africa of India and Madagascar, since 
they lack characins. The latter events are not yet precisely dated, but are unlikely to hâve been 
mueh before the Neocomian. This implies that ostariophysans originated at about the Cretaeeous/ 
Jurassic boundary, and were probably initially more tolérant of salinity variations. 

A TRANSATLANT1C CRETACEOUS CORRELATION 

The remarkablc corrélation between the non-marine ostracod faunas of the * Wealden ’ of north- 
east Brazil (Bahia Supergroup) and West Africa (Cocobcach Sériés) (Grekoff & Krommelbein 1967) 
lias entered the literature as one of the best pièces of zoological evidence for the late Mesozoic continuitv 
of Africa and South Ameriea. The fish fauna of these Afriean and Brazilian deposits provides similar 
evidenee, as shown in the table below. 
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Cocobeach Série» of Gibon and Equatorial Gninea 
& Tiv«mo 1971) 

IIKm For motion, ftrazil 
[Sebtofftr 1047 wilh la 1 er additUa*) 


Coelacanthiformet 1 

Afowtomo gigot Woodward 

M. minor Woodward 

Actinoptcrygti 

Holoatei 

family Scmionotidae 

Lgpidotes ap. • 

family Amiidee 

Vracles sp. 

family Aepidorhynchidae 

Brîonostomu* ap. 

Lepidotci mowaoni Woodward 

L. rouai i Woodward 

L. roxoi Santoa 

Uroclcs mtmtoni (Woodward) 

Belonoslomus carmatus Woodward 

Teleostei 

family « Leptolcpididae ' (including Clupavidae) * 
LrptoUpis cangolcnsis Arambourg & Schnecgana 
Clupavus app. 
family Ichthyodectidae 

ChirocenlrUss ? puinensit Weiler 
two nndescribed icbthyodcctids 
family Diplomystidac 

Diplomyst ua goodi Esstman 

family Chanidte 

Parachunos aelhiopicus (Weiler) 

LeptcUpis baJtiaentij Schaeffer 

Scombrodupeoidct scutata (Woodward) 

Cladocydus mausoni (Cope) 

C. woodwardi (Santos) 

Diplomystu* langieaslatus Cope • 

(5) 


This comp.irison between thc fithes o{ the West Africin and Brszilitn Wedden lacks tb* pré¬ 
cision of Grekoff & Krômmelbein’s corrélation based on oatraeods. Thi» is because of lack ol strati¬ 
graphie details on the provenance of most of the fisbes, because both feanas are in need of modem 
révision, and because compensons et the species level ere mode more difficult by incomplète préserva¬ 
tion of the fossils. Nevertheless, the resemblance betweeo the two faunas is very remarkab!» *. it is 
at least as close a* that between the Wealden faunas of South-east EngJand (Woodwird 1916-1919) 
and Belgium (Traquair 1911). 


1. Althouyh co'lscsntha ara apparent]}- abt-nt in the Cocobeaeb Sorie», Afow-wnia ubangian* Catiar (1961) oocun 
ù> tba Bokungu Sftii, Zalra. whicb n alighily yonnger bni olsimüar faciaa. 

2. Ara obourv & Sehnaegtna (193S, p. 22) rernark on th< «loae aimUarity of tb* African LipidoUi aolet to thoaa 
ol tbe Brazüian L. uuumiu'. 

S. Cretaraoua LmpUAepU and CiujMvut apacita ara tmadl, noodeacript talaoata ol nnknown and probably varird 
ralationahipa Pattrraon (1970. p. 289) remaria ol L. bahiatniij and S■ tcnlala tbat oitber or botb ’ conld walt ba dota 
to or aynooymona with JL. confolerui*. ’ 

4. Schaeflar (1947, fi*. s ) plaçât D. fvdi at iba doaatt ralativa ol A. fongiratialua and remaria on tha vary dota 
reatmbltnee betwttn tbam. 

5. Na cbanida bava yot bran recorded (rom tha Ilhaa Formation, but in tha overlying Atagoaa Formation (? Aptieni 
ol Riarho Doca battilit cranduUi Jordan aocurs, and Santea {1947) writra ol tba ' oxtraordinary airmiarity' batwaen 
Daitilhe and Partthaw and ia indinrd to oonsidrr tha Utltr a aynonym ol tba formrr. 


Source : MNHN, Paris 
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ADDENDUM 

Sine* the manuscript of this paper was submitted (July 1972) there ha» been new work bearing 
on some of the topics discussed. 

Melhodolo gy, D. E. Rosen (1974, Bull. Am. Mus. nat. HUt., in tlie pms) has criticised Myers’ 
distinction belween primary and secondery frcshwater fishes, because records of sait tolérance in sup- 
posedly primary fishes are nu mérous, and b (-cause secondary groups such as cichlids and alheriniforms 
bave distributions similar to those of primary groups like ostariophysans, implying thet tha dispersai 
of both types » controlted by the same factors. For zoogeographic analyses, Rosen proposes tbat 
fishes should bc regarded as continental (including primery and secondary freshwater) or oceanic, 
and tbat fishes should be essigned to these categories ” not by what we imagine lo be their habits and 
possible dispersai mcchanisms but by their distribution in relation to phylogeny ”, These conclusions 
do not seem to invalidât* tbe concept of archacoümnic and telolimnic groups proposcd in this paper ; 
secondary freshwater fishes could also be assigned to One or other of thèse categories. 

Osteoglossomorpha. G. Nelson (1973, Am. Mus. Novit., 2624 bas commentcd on my conclusions 
eoncerning Brychaetus, having seen a preprint of this paper. Nelson points out tbat if Brychaetus 
is the only merine osteoglossomorph known, pnrtimony demands that we regard it as secondarily marine. 
He writes “in order to justify any other conclusion, additional forras, related most closely to osteoglos- 
somorphs other tbm Brychaetus, would hâve to be discovered, and their significance for marine origins 
determined by a comparative procedure ", Other probable marine osteoglossomorphs are Plalinx, 
from the Palaeocene of Turkmeni* and the Eocene of Italy (P. L. Forey, Ph. D. thesis, London llniv., 
1971), and Opsithrissops from tbe Palaeocene of Turkmenia, but neilher genus is sufficiently well known 
for an analysis of relationships. 

Ostariophysans. Tha record of Eocene characoids from Europe is extendcd to England by the 
discovery of a single tooth (BMNH P. 56522) from the Blackheath lied» (lowermost Eocena), Abbey 
Wood, Kent, resembling the Afestes-lika teeth illustrated by Cappatta, Russell A Braülon (1972). 
Frizzell St Koenig ( Copeia , 1973, pp. 692-698) heve confirmée! that Vorhisia, known by otolilhs from 
marine and brackish horizons in the Maaslrichtian of South Dakota, is a siluriform, not assignable to 
famiiy. T. R. Roberts (1973, pp. 373-395 in Interrelationships of Fishes, ed. P. H. Greenwood, R. S. 
Miles Si C. Patterson, Academie Press, London) has discussed ths interrelationships of Recent oatario- 
phyetns, and has produced a new classification of the group in which cyprinoids and characoids are 
no longer co-ordinated in opposition to siluroids. 


Source : MNHN, Paris 
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SUR LA DÉCOUVERTE DE CHARACIDAE DANS L’ÉOCÈNE 
INFÉRIEUR FRANÇAIS (PISCES, CYPRINIFORMES) 

H. cappetta, D. E. Russell, J. Braillon. 


Ce texte n’a pas fait l’objet d’une communication au Colloque, mais seulement diffusé comme 
document annexe. 11 a été publié dans le Bulletin du Muséum National d’Histoire Naturelle, 3 B série, 
n° 51, mai-juin 1972, pp. 37-51., 1 fig., 2 pl. 
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LA DISTRIBUTION DES AMPHIBIENS ET LES 
TRANSLATIONS CONTINENTALES 

pair R. F. Lavrfnt 


Comme chacun sait, après avoir été ai énergiquement combattue qu’elle en paraissait mori¬ 
bonde et dépassée, la thèorio do Wegener connaît depuis une vingtaine d’années un renouveau si puissant 
et si persuasif que c’est en l’ignorant, on pis encore, en la combattant, qu'on court aujourd’hui le ris¬ 
que de paraître vraiment très mal informé. Pourtant, elle n’e pas encore totalement gsgné la partie. 
Darlington (1965), par exemple, tout en ayant finalement admis, et bien à contre-cœur, quo l’Atlan¬ 
tique n'avait «ans doute pas toujours existé, n’est pas du tout disposé à croire que les autres terres 
australes, h savoir l’Australie, la Nouvelle Zéisnde, l’Antarctique, l’Inde et Madagascar, aient pu aussi 
faire partie d’un seul continent avec l’Afrique et l’Amérique du Sud. Dans In belle synthèse éditée par 
Fittknu et consacrée il ce dernier continent, Martin (1968) se montre également des plus réticents. 
Plus embarrassante est l’opinion de Audley-Charles (1966) pour qui les relations entre l'Australie et 
l’Asie n’aunient pas fondamentalement changé depuis le Tria», ce qui est en désaccord absolu avec 
la dérive des continents, ou tout au moins de l’Australie, csr on peut tris bien concevoir une dérive 
Africano-bréailienne étayée par tant d’arguments, contrastant avec une relative fixité de l’Australio. 
Mais ces positions discordantes sont des exceptions. La majorité des auteurs croiont fermement aujour¬ 
d’hui à la dérive des continents et certains vont jusqu’il une sorte de dogmatisme qui les conduit 4 traiter 
avec une sévérité sans doute un peu excessive, ceux de leurs collègues qui n’ont pas le bonheur d’étre 
entièrement d’accord avec eux. Au sein de cette quasi unanimité, il subsiste cependant d’assez note blet 
divergences d’opinion. On peut croire avec Melville (1966) que la Malaisie et la partie occidentale de 
l’Indonésie ont fait partie du continent de Gondwsns, ou on peut laisser ce point dans une prudenta 
obscurité. Pour certains, la dislocation de la Pangée ou du continent de Gondwana date du Permo- 
Carbonifère, tandis que pour d’autres, notamment Brundin (1966), la séparation complète et définitive 
de l’Afrique at de l’Amérique ne s’eat réalisée qu’à la fin du Crétacé. Ces divergences ont évidemment 
leur importance. La probabilité d’échanges efricano-brésiliens aysnt contribué h donner aon caractère 
à la faune actuelle, est certainement beaucoup plus gTsnde si un contact existait encore h la fin du Cré- 
taco que s’il s’était rompu déjà au Jurassique. Enfin, puisqu’on a justement souligné l’importance 
des méthodes de dispersion au-delà des océans, notamment pour le peuplement de Madagascar, pour 
l’invasion de l’Amérique du Sud par les Rongeur» Ceviomorphes, 1m Singes et les Procyonidae, il con¬ 
vient de souligner un fait quelque peu négligé, c’est qu’avant d’être large, l’Océan Atlantique fut étroit, 
comme la mer Rouge, et que dans lo passé, les chances de migration trans atlantique ont dA être plus 
grandes qu’aujourd’hui, et qu’elles ont même dA être très grandes au Crétacé ot au début du Tartieire 
et peut être tout aussi grandes que celles des migrations d’Amérique Centrale à l’Amérique du Sud 
avant la formation de l’isthme de Panante. Comme en présence d’opinions si divergentes et d’arguments 
si nombreux et souvent contradictoires, il m’a ptru difficile de choisir, j’ai pris le parti d’adopter comme 
hypothèse de travail, la reconstitution préconisée pat Dietz et Holden (1970) et de voir comment on 
pouvait se représenter sur cette base, la distribution des Amphibiens (quite à suggérer çà et là uno 
modification éventuelle pour rendre compte de certaines particularités, inexplicables autrement), 
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APODES 

Le seul fossile que l’on connaisse de ce groupe ne nous apprend pas grand chose de son passé. 
11 vient d’un gisement êocène brésilien (Estes, in litt.) et semble voisin de Geotrypetes qui est un genre 
africain. Ccci s’accorde avec l’idée d’une lignée gondwanienne suggérée aussi par la distribution actuelle 
à peu près cosmotropicale, mais il ne faut pas oublier qu’on pourrait en dire autant des Tortues Pleuro- 
dires, si on n’en connaissait pas de nombreux fossiles de contrées laurasiennes. 


URODELES 

La distribution actuelle et les données palèontologiques s’accordent pour leur indiquer une ori¬ 
gine et un épanouissement presque strictement laurasiens. Bien que les Hynobiidae soient quasi 
exclusivement asiatiques à présent, il est probable qu’ils ont joui d’une distribution holarctique au 
début de l’évolution des Urodéles, c’est à dire probablement au Triasique. C’est du moins ce qu’on 
peut supposer, puisqu’ils sont les plus primitifs, mais aucun fossile ne confirme cette hypothèse. Les 
Cryptobranchidac sont connus depuis l’Oligocène en Europe et s’y sont éteints apparemment au Pléis- 
tocène ou à la fin du Pliocène. Ils ont pu apparaître très longtemps avant l’Oligocène, mais il se pourrait 
aussi qu’ils représentent un rejeton tardif des Hynobiidae. Les Ambystomidae sont connus avec doute 
depuis le Paléocène, avec certitude depuis l’Éocène ; aucun fossile incontestable ne prouve qu’ils aient 
vécu en Europe, mais c’est fort probable puisqu’ils représentent un niveau évolutif plus avancé que 
celui des Hynobiidae, mais moins que celui des Salamandridae, lesquels sont un groupe eurasiatique. 
Puisque les Salamandridae en sont apparemment issus (sinon l’acquisition d’un spermatophore aurait dû 
sc produire deux fois (1), ce qui parait peu vraisemblable), et que leurs fossiles sont au moins aussi anciens 
{Koaliella du Palêocène et Polysemia du Crétacé, mais avec doute), on peut bien avancer sans grand 



Fio. 1,_Origine et migrations probables des Salamandridae. Disposition actuelle des continents (d'après Diets et Hol- 

den, 1970). 


(1) Toutefois, la découverte de spermatopborcs avec fécondation externe chez Ranadon sibiricus (Bannikov, 
1958), ce qui est pour ie moins innatendu, permet d'envisager, avec Wake (1964), une dérivation directe des Sala- 
m.mdridae à partir des Hynobiidae, sans passer par les Ambystomidae, hypothèse d’ailleurs plus satisfaisante du 
point de vue zoo géographique. 
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risque d'erreur que les Ambystomidae datent au plus tard du Crétacé et sont probablement plus anciens 
encore. Un travail extrêmement intéressant de Salthe et Kiplan (1966) en situe même l’origiue au Tria» 
par implication. Localiser cette origine est plus difficile, mais l’Amérique où ils sont restés nombreux 
est une hypothèse plausible. Pour les Salamandridae (Fig. i), la chose est assez claire, ils sont d’origine 
palésretique, région où ils sont nombreux et ont envahi la zone néerctique au plus tard h l’Oligocène 
(Tarie ha). 

Trois familles néoténiques, les Amphiumidae, les Proteidae, et tes Sirenidae ont été jadis con¬ 
sidérées comme issues des Salamandridse (Noble 1931), mais on a découvert que ces groupes sont 
assez bien représentés dan» les gisements anciens •• les Proteidae, semble- t il, depuis le Jurassique supé¬ 
rieur, les Sirenidae et les Amphiumidae depuis le Crétacé supérieur. Ceci suggère une origine plus archaï¬ 
que, probablement a mbystomienne pour les Amphiumidae qui ne semblent pas avoir vécu en Europe 
et pour les Proteidae dont On ne saurait localiser l’origine, et même bynobienne ou cryptoliranchienne 
pour les Sirenidae qui semblent n’avoir jamais vécu qu’en Amérique du Nord. D’autres hypothèses 
sont défendables. Salthe et Kaplan (1966) ont observé des analogies enzymatiques entre les Amphiu¬ 
midae et les Plethodontidac. Et les Proteidae, quoique très anciens, ont un comportement sexuel sem¬ 
blable h celui des Tritons. 

Restent les Plethodontidac. Déjù en 1947, j’ai montré comment leur dentition vomerienne 
s’opposait h une dérivation è partir des Salamandridae ; Wake (11)66) a également conclu que les Pletho- 
dontidae *e rapprochent davantage des Ambystomidae et sont donc plus primitifs que les Salami ndridae 
k divers égsrds. L’effervescence évolutive de cette famille est encore considérable. Les milieux mon¬ 
tagneux d'Amérique Centrale ont manifestement stimulé de nombreuses spéciations et il en fut de même 
de l’invasion de l’Amérique du Sud qui est peut-être antérieure au Pléistocèue at est allée jusqu’en 
Bolivie, voire même dans le Nord-Ouest Argentin. On pourrait croire à un groupe exclusivement amé¬ 
ricain si les formes européennes du genre Hydromanies ne nous proposaient l’une des plus grandes énigmes 
zoogéographiques. Cependant, puisque d’après Salthe et Kaplan, les Plethodontidac existaient au Cré¬ 
tacé (ce qui est d’ailleurs confirmé par la présence du genre fossile Prodesmoion dans le Crétacé infé¬ 
rieur du Texas) et qu’en ce temps-lé, d’après les cartes de Dietz et Holden, le Groenland jouissant 
d’un climat moins rigoureux qu’aujourd’hui, unissait encore l’Europe au Canada, il semble qu'on puisse, 
sans verser dans la témérité, supposer que certains Plethodontidac n’ont eu aucun mal à envahir au 
moins l’ouest de la zone peléaretique à la fin du Mésozoïque (Fig. 2). Wake (1966) suggère cependant 
une invasion paléarctique par la voia classique de l’isthme de Bering, tout au début du Tertiaire, ca 
qu’on peut cependant estimer moins probable, vu la quantité massive d’extinctions qu’elle postule en 


ANOURES 

La découverte de Triadobatrachut meusinoti dans le Trias inférieur de Madagascar ne nous apprend 
pas grand’ebote quant au lieu d’origine de» Anoures. Les Proanoures ont pu être loealisés, gondwaniens 
ou cosmopolites. Il y eut nécessairement des échange» faunistiques et par conséquent des contacts, 
entre le continent gondwanicn et la Leura»ie, au plus tard vers la fin du Trias, puisque des Mètopo- 
sauriem et des Phytoiaurc», réputés laurssieus, ont été récemment découverts dans l’Inde et des Phyto- 
saures à Madagascar. En outre, au Jurassique, nous trouvons le» Anoures aussi bien au Nord qu’au 
Sud, mais fait remarquable, ils appartiennent é des familles différentes. Au Sud, nous trouvons deux 
genres patagonien», Vieraelia et Notobalrachut qui appartiennent h la famille des Ascapbidae, la plus 
primitive des familles qui existent encore et qui est représentée aujourd’hui par daux genres : Liopelma, 
seul Amphibien de Nouvelle Zélande ut Ascaphus du Nord-Ouest des États Unis. Au nord, nous trou¬ 
vons Eodiscoglossus en Espagne, appartenant comme son nom l'indiqua h la famitla k paine moins pri¬ 
mitive des Discoglossidar, Or, tous les fossiles ultérieurs de cette famille, du Crétacé et du Tertiaire, de 
même que les quatre genres survivants sont laurasiens. Morescalchi (1973) dont les recherches sur 
le caryotype des Amphibien», sont infiniment précieuses pour la compréhension de leur phylogénèse, 
considère évidemment les Discoglomidue comme une lignée laurasienne et les Aicaphidae comme unn 
lignée pangéenne. Estes et Rcig (1973) croient ces derniers plutôt gondwaniens et attribuent la 
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présence i'Ascaphus *l«ns l’hémisphère Nord & une migration ultérieure. Comme nous le verrons, 
l'existence d'oulres exemples de complémentarité nord-sud dans les Anoures mésozoïques, suggère 
qu’Estes et Reig ont raison, que les Ascaphidnc ont pu s'épsnouir dans les terres gondwaniennes saule- 
ment et qu’Ascaphus s’est infiltré en Amérique du Nord plus tard, par exemple au moment de la mise 
en place des premiers Mammifères néotropicaux (fig. 3). 

Bien que les Pipidae ne soient connus qu'à partir du Crétacé (Israël, Afrique du Sud, Argentine), 
leurs caractères 4 !n fois tris primitifs et spécialisés suggèrent, comme l'e fort bien démontré Ncvo (1968) 
une lignée indépendante très ancienne, certninement déjà florissante au Jurassique. D'ailleurs, l’enquâte 
sérologique de Salthe et Kaplan situe In divergence Pipidae-Ranidnc au début du Jurassique. Il [ut 
un temps où la distribution efricano-brésilienne 1 des Pipidae ne paraissait pas particulièrement signi¬ 
ficative. Les Tortues Plcurodires de la fnmille des Prlomodusidae qui ont aujourd’hui la même distri¬ 
bution, n’ont-ellcs pas de nombreux fossiles holarcliques ? Cependant, les fossiles authentiquas de Pipidae, 
même ceux d'Israël, sont tous gondweniens. Or, on ne manque pas de gisements favorables dans les 
continents laurasiens, bien au contraire. Depuis l'Éocène jusqu’au Pliocène, on y a trouvé des Anoures 
très particuliers, autrefois clesiés auprès des Uufonidne parce qu'ils sont procoeles, mais en réalité très sem¬ 
blables eux Pipidae parleur adaptationk le vie equatique : ce sont les Palaeoliatrachidac, famille eppn- 
remment viceriante des Pipidae en Laurasie comme l'indique la découverte, encore mal établie malheureu¬ 
sement, d’autres fossiles laurasiens au Crétacé et même au Jurassique (Estes et Reig, 1973), (fig. 3). 

Enfin, une troisième vague de groupes vicarients semble s’être déjà dessinée à la fin du Jurassique, 
si nous devons en croire Snlthe et Kaplan (1966). Les Pelobatidae, bien connus seulement depuis l'Éocène 
et avec doute, depuis le Crétacé, ont dû dériver des Discoglossidae longtemps auparavant. Aucun des 
fossiles ni des genre» vivants n’aynnt été trouvé dans les terres méridionale-! *, il est fort probable que 
les Pelobatidae représentent une troisième lignée laurasienne. Lynch (1971) croit cependant que cer¬ 
tain» Pelobatidae, les Megophryinae, ont envahi les continents gondwaniens par l’Espegne et l’Afrique 
au début du Jurassique pour y donner naissance aux Leptodactylidae. C'est certainement possible 
car le saut entre les Aseaphidae et ces derniers est considérable et les Megophryinae font un « missing 
finir * très convenable. Cependant le parallèlisme évolutif est si répandu chez les Anoures qu’on ne peut 
considérer l’hypothèse de Lynch comme nécessaire. 

Les Leptodactylidae sont sans doute une troisième lignée gondwenienne (fig. 3). Il y a des fossiles 
du PsJéocène brésilien, de l’Oligocène argentin et indokatrachus de l’Êocèno indien. D’autres fossiles 
du Crétacé nord-américain sont h présent considérés comme douteux (Estes 1970). Lu distribution 
actuelle est typiquement gondw,mienne mois divisée en trois groupes géographiques bien différenciés, 
ce qui confirme l'entiquité de la famille : un eustrelasien avec les sou»-familles Myobatrachinae (dont 
Indobatrachus est un représentant) et Cycloraninae, un groupe sud-africain avec b sous-famille Heleo- 
phryninae (genre unique Heleophryne) et un groupe tud-nméricain evec les sous-familles Ceratophryinae, 
Telmatobünae, Leptodactylinae et Elosiinae. Quelques genres ont envahi le sud de l'Amérique du 
Nord mats ce n’est probablement qu’une émigration récente d’ailleurs tenue en respect par les Ranidae 
néoretiques. Selon Morascalchi (in litt. et 1973) les Ceratophryinae sont très proche des Pelobatidae, 
au point de vue ceryologique*, de toile sorte que plus encore que les autres Leptodactylidae, ils 
méritent d’être considérés comme vicerients gondwaniens des Pelobalidae. On en fait parfois une famille 
séparée, bien inutilement selon Lynch. Ils ont aussi des traits primitifs déni leur morphologie et d’autres 
caractères qui, «ans être réellement primitifs, s’observent également chez les Pelohatidae : ce sont la 
tendance 4 l’ossification du crâne et les mœurs fouisseuses. 

1. Loi distributions ds es type (nlricano-brésilien) s'socordont a-reo la chronologie ds Valencio, Erabloton st 
VAm (l»7t). Solon cos autours, 1a séparation du continent da Gondvran* on dana blocs |«Inoano br*silisn ot indo-nustralo- 
■ntarc tique) daterait dn Permien. Lei Pipidsa qui nr sont cartes pu aussi anciaut n'ont prut-Itre jsmei* existé dans ]■ 
partis oritntale du continent ds Gondwona, mais on nr saurait an dira autant das Asctphidis ni dea Loptodaotylidns. 
Anisi y a-1- il liru ds croira qno cas daux nouveaux continent* ont quarrl mém« longtemps conservé certainaa connexions 
ou tout au moins sont restée tria proches l'un de l'autre, su moins en un point jouiismnt d'nn diront auffisainroint lavorabir 
jusqu'au début du Crétacé. 

* On pant éosrtor las Soogloitin** probablament spparantéi aux Laptodaixylidas. 

2. Cependant ta sérologie no confirme pas cas affinité* (Cad, dana os mima colloqua). 
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Toutefois, si ces particularités suggèrent une origine jurassique, contemporaine de cille des 
Leptodactylidae, sinon plus ancienne, les fossiles ne datent que du Pliocène, peut-être du Miocène 
et rien n’indique que la famille ait jamais vécu ailleurs qu’en Amérique du Sud. Pour en terminer 
avec les groupes archaïques, il faut enfin citer les Rhinophrynidae. On les a rapproches des Pipidae, 
surtout h cause de leur larve è spiraculum double, mais Nevo (1000), non sans reison, leur attribue 
une origine indépendante, remontant même aux Proanoures, ce qui est peut-être faire la part un peu 
trop belle au parollélisme évolutif, Quoiqu'il en soit, la lamillc, paléontologiqucment connue depuis 
l’Éocène, est évidemment beaucoup plus ancienne, au moins Jurassique, et semble n’avoir jamais vécu 
qu’en Amérique du Nord. 

Un caractère éthologique départage k peu près les groupes archaïques antérieurs au Crétacé 
des familles modernes : c’est l’amplexus. Il est lombaire chez les espèces survivantes de la plupart des 
groupes que nous avons considérés jusqu’ici, c’est k dire toutes les premières familles jusqu’aux Peloba- 
tidse inclusivement, chez les Helcophryninae, les Leptodactylidae australasiens, mais non chez les 
Ceratophryinae. Chez les familles modernes, il est axillaire mais peut redevenir secondairement lom¬ 
baire, par exemple chez Chryaobatrachus (Laurent 1952). 

Les groupes anciens ont également une distribution dispersée de type relictuel. Ceci est parti¬ 
culièrement évident pour les Ascephidae, les Discoglossidae et les Polohatidae, mai* s’applique parfaite¬ 
ment aux autres groupes. Les Ceratophryinae en Amérique du Sud et les Heleophryninse en Afrique 
sont sans doute des survivants eux aussi. Cependant, tes Leptodsctylidae en général et surtout dan* la 
région ncotropicale, ont l’abondance et la diversité des groupes en expansion. 

A partir du Crétacé, les conditions changent, l-e continent de Gondwana s'est en grande partie 
disloqué. L’Océan Atlantique s’est formé, bien que selon divers auteurs une communication ait sub¬ 
sisté longtemps entre Je Brésil et la Guinée et surtout entre l’Amérique du Nord et la Scandinavie. 
La Mer Thetyz »’est rétrécie vers l’est. La dispersion semble être restée facile dens l'hémisphère Nord, 
mai» beaucoup plus difficile dan» l'hémisphère Sud. D’autre part, k certain* moments sûrement, de* 
échanges assez importants ont pu sc faire entre les continents méridionaux et le» continents septen¬ 
trionaux : 

1) entre l’Amérique du Sud et l’Amérique du Nord puisque les Pleurodires apparaissent des deux côtés. 

2) entre l’Afrique et f Eurasie puisque toutes deux hébergent des Mammifères. 

3) entre l’Asie et l’Inde qui a dû arriver k destination vers cette époque ou n’en était plu» bien loin, 
contrairement i ce que montrent le* cartes de Dietz et Holden. 

C’est fort probablement au Crétacé que sont apparues les familles modernes. Elles ont toutes 
une distribution compacte et la plupart *c sont largement répandues k la surface du globe, dans la 
mesure où les continents leur étaient physiquement et écologiquement accessibles. C'est k dire qu’elles 
ont Utilisé les isthmes, traversant parfois sur de» tic* flottantes, des bras de mer comme le canal de 
Mozambique ou même peut-être des étendues marines un peu plu* vastes quand tes courants s’y prêtaient. 
Il fallait aussi qu’elles ne se heurtent pas h de» équivalents écologiques fermement installés et donc 
inexpugnables. 

Il fut un temps où je m’étais imaginé que les Leptodactylidae avaient été cosmopolite» et avaient 
donné naissance & au moins une famille moderne dans chaque continent : le» Hylidae et les Dendro- 
hatidae en Amérique du Sud, les Bufonidae en Amérique du Nord, les Microhylidae en Eurasie, les 
Ranidae en Asie tropicale, les Hyperoliidae en Afrique et d’autres Ifylidae, en réalité une autre lignée, 
en Australasie. Si les Leptodactylidae n’ont pas été cosmopolites mai» seulement gondwanicn», les Bufo¬ 
nidae n'ont pu apparaître en Amérique du Nord ni les Microhylidae en Eurasie et l'origine malaise 
des Ranidae devient problématique. Peut-on imaginer qu’ils aient été des groupes nordiques, issu* de 
Pelobetidae plutôt que de Leptodactylidae ? J’ai eussi carc»sé celte chimère, du moins pour le* Ranidae, 
mais tant le» recherebes de Salthe et Kaplan (19G6) que les études caryologique* de Morescalchi 
(1973) s’y opposent. Or, selon Estes (1970), les Bufonidae n’auraient pas vécu en Amérique du Nord 
avsnt le Miocène, alors qu’on les rencontre dans l'Eocéne européen et le Paléocène *ud-américain. 

Nous voici donc amenés k une conception diamétralement opposée i celle do Matthcw et de 
Noble. Le* Anoures supérieur» sont nés dans le» régions tropicales. Il est fort probable que les Leptodec- 
tylidae dispersés sur les continents gondsvaniens en train de dériver, étaient fort voisin* de leurs sur- 
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vivants australasiens, africains et seycbellois, car les Sooglossinae ne sont sûrement pas des Peloba- 
tidae comme le croyait Noble (1931) ni des Ranidae comme l’a récemment écrit Griffiths (I960), leur 
musculature fémorale ranoïde existant aussi chez certains Myobatrachinae et leur ceinture scapulaire 
étant arcifcre. 

Les Leptodactylidae sud-américains se sont assez sensiblement écartés de ce stock ancestral, 
mais n'ayant acquis aucun des quelques caractères auxquels on accorde traditionnellement une plus 
grande importance, ils sont restés dans la même famille. 11 semble que l’Amérique du Sud ait été un 
centre d'évolution important pour les Anoures. Le Paléocène brésilien contient des restes, non seule¬ 
ment de Leptodactylidae, mais aussi de Bufonidae (Estes, in litt.) et de Hylidae. Leur origine est fort 
probablement bien antérieure, donc crétacée et on peut difficilement la situer ailleurs qu’en Amérique 
du Sud. La diversité des genres et espèces îiéotropicaux le suggère irrésistiblement pour les Hylidae. 

Quant aux Bufonidae, j'aurai recours à l’argument qui m’avait déjà fait considérer l'Amérique 
du Nord comme leur continent d’origine : cette famille a dû prendre naissance loin des rivages de l’Océan 
Indien parce que, malgré sa vitalité et ses talents expansionnistes, elle n’a pas atteint Madagascar 
ni la Papouasie. Il est donc peu vraisemblable qu’elle soit née en Asie tropicale comme beaucoup (Reig, 
Estes, Morescalchi) le pensent encore actuellement, puisque les Ranidae qui, eux, ont certainement 
pris naissance dans les régions tropicales de l’Ancien Monde, sont à présent communs à Madagascar 
comme en Nouvelle Guinée. Et si on supposait que les Bufonidae sont plus récents que les Ranidae, 
comment expliquer alors qu’ils constituent une partie importante de la faune néotropicale, alors que 
les Ranidae n’y ont pris pied que tout récemment et y progressent lentement ? Si, suivant Estes, l’Amé¬ 
rique du Nord est exclue jusqu’au Miocène, il ne reste plus que l’Amérique du Sud. 11 y a néanmoins 
une sérieuse difficulté, c’est que les Bufonidae ne semblent pas avoir attendu le Miocène pour se répandre 
à la surface du globe. Ils sont aussi très nombreux en Afrique et assez nombreux en Asie, et surtout 
on les trouve en Europe à l’Eocènc (Estes, in litt.). Ceci semble indiquer qu’ils ont atteint l’Amérique 
du Nord au début du Tertiaire (la paléontologie des Mammifères montre que ce fut possible) et le reste 
s’explique alors tout seul. Mais si les crapauds n’ont pas envahi la zone néarctique avant le Miocène, 
alors il ne reste plus qu'une route entre l'Amérique du Sud et l’Europe : c’est l'Atlantique Sud et l'Afri¬ 
que (fig. 4). En ce temps là, l’Atlantique Sud n’était sans doute pas un obtacle aussi difficile à franchir 
qu’aujourd’hui. 11 y a trois autre arguments favorables à cette hypothèse : 

1) l’étroite parenté entre le grand Bufo superciliaris des forêts africaines et le non moins grand Bufo 
blombergi de l’Ecuador (Blair, conversation), 

2) l’existence d’un vaste groupe d’espèces africaines [B. regularis, etc.) n’ayant que 20 chromosomes 
au lieu de 22, qui aurait pu se développer pendant l'isolement de l’Afrique au début du Tertiaire, 

3) une certaine compatibilité génétique entre Bufo arenarum d’Argentine et B. regularis d’Afrique 
(Blair, conversation). 

Il y a aussi des arguments défavorables. C’est qu’à part ces crapauds et les Pipidae, les faunes 
amphibiennes d’Amérique du Sud et d’Afrique sont aussi différentes que possibles, car il n’y a rien de 
commun entre les Leptodactylidae, Hylidae, Pscudidae, Dendrobatidae et Atclopodidae qui dominent 
la faune néotropicale et les Ranidae et Hyperoliidac qui dominent la faune africaine. Ensuite, si les 
Bufonidae ont atteint si tôt l’Afrique, comment ne sont-ils pas arrivés à Madagascar où aucun groupe 
ne semble avoir pu les concurrencer plus qu ailleurs. 

Que s’est-il passé dans les autres continents au Crétacé ? Il est bien possible qn’en Australie, 
les soi-disant « Hylidae » soient nés des Leptodactylidae autochtones. On ne voit pas bien en effet 
comment les Hylidae sud-américains auraient pu atteindre l’Australie à moins d’être apparus beaucoup 
plus tôt qu’il n’est probable, c’est à dire en même temps que leurs ancêtres Leptodactylidae qui ont 
trouvé moyen de se différencier considérablement, alors que le genre Hyla serait commun aux deux 
continents. Mais que sait-on de l’anatomie de ces Rainettes ? Fort peu de chose en vérité. Il ne manque 
pas d’indices qui suggèrent des différences fondamentales, et notamment le caryotype de ce qu’on 
appelle déjà les Nyctimystinae pour désigner ces « Hylidae # d’Océanie, semble plus primitif que celui 
des Rainettes sud-américaines (Morescalchi, 1973). Tyler (1971) vient d’ailleurs de montrer que 
le genre Hyla n’existe pas en Australie : il y est remplacé par un genre bien distinct, Liloria, dont 
on peut bien supposer qu’il ne ressemble à Hyla que par convergence, comme Leplopelis à Rhacaphorus. 


Source : MNHN, Paris 
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Fio. 4. —• Origine et migrations de* Bufonidae suivant une hypothèse de Este* ; absence de cette famille en Amérique du Nord 
Disposition de* continents à la fin du Crétacé (d’après Diet* et Holden, 1970). 
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Dans la zone holarctiquc, donc laurasicnne, rien de nouveau ne semble s’être produit non seu¬ 
lement au Crétacé, mais depuis l’apparition des Pelobatidae. Les groupes anciens ont survécu et ont 
meme prospéré au Crétacé et plus tard seulement, ils ont commence à céder la place aux familles moder¬ 
nes venues du Sud. 

Dans la zone indo-malaise, la péninsule indienne a dû apporter un contingent de Leptodactylidae 
aujourd’hui éteints mais qui ont pu y faire souche. Scion les idées de Darlington, c’est là même qn’ont 
dû prendre naissance successivement la plupart des groupes non seulement d’Amphibicns, mais de 
tous les animaux terrestres et dulcicoles. Mais nous ne pensons pas qu’il y ait de sérieuses raisons d’accor¬ 
der un tel monopole à une région plutôt qu’à une autre en dehors du fait de sa situation stratégique 
privilégiée qui lui permet d’écouler ses produits plus facilement. On a généralement pensé que les 
Ranidae étaient apparus en Asie tropicale ; cela m’a paru longtemps évident et c’est certainement 
possible. 

Cependant, dans ce cas, une autre famille ranoïde a dû prendre son essor avant celle des Ranidae : 
celle des Microhylidae (fig. 5). Beaucoup d’auteurs (Orton 1953, Hccht 1963, fnger 1967) ont accorde 
au têtard particulier à cette famille une signification capitale ; ils ont pensé que l’absence d’éléments 
buccaux et pcribuccaux cornés, et la situation médiane du spiraculum étaient des caractères primitifs 
indiquant line origine indépendante et très archaïque. 1] est indcniahle d’autre part que la distribution 
des Microhylidae a une allure semi-relictuelle : elle est intermédiaire à celle des groupes archaïques 
et celle des groupes modernes et clic est même moins compacte que celle des Leptodactylidae. Cepen¬ 
dant, l’analyse numérique de Kluge et Farris (1969), bien que basée sur un trop petit nombre de carac¬ 
tères (les caractères familiaux traditionnels) est favorable à l’ancienne idée de Boulcnger, Nohle et 
Parker, scion laquelle, les Microhylidae sont réellement apparentés aux Ranidae. Les investigations 
caryologiqucs de Morcscalehi (1973) confirment cette manière de voir, puisqu’elles montrent des 
affinités pour les Ranidae et aussi pour les Myobatrachinae, leurs ancêtres présumés. On peut donc 
supposer que les Leptodactylidae débarqués en Asie tropicale par le radeau indien appartenaient à 
cette son s-famille on en étaient proches et qu’ils ont donne naissance aux Microhylidae. Pourquoi en 
Asie tropicale ? Mais parce que cette région héberge encore les plus primitifs des Microhylidae, le plus 
grand nombre d’espèces et surtout de genres et semble être leur centre de dispersion. On conçoit très 
hien que de l’Inde, de l’fndo-Chine et de l’Indonésie, il fut facile d’envahir tout d’abord l’Asie tempérée, 
la Papouasie et Madagascar qui devait être plus accessible qu’aujourd’hui pour des faunes asiatiques, 
ensuite l’Afrique où la famille n’est pas aussi richement représentée qu’ailleurs et enfin les Amériques. 
Par quel chemin les Microhylidae ont-ils pu réaliser cette migration ? Comme la famille est richement 
représentée en Amérique du Sud, il est tentant d’imaginer une migration transatlantique au Crétacé 
quand l’Atlantiqnc était encore étroit et peut-être même coupé en deux par un isthme. Toutefois, les 
Microhylidae sud-américains ne sont pas apparentés aux groupes africains qui sont aussi différenciés 
et isolés que les groupes malgaches et papous. Ils sont proches des formes ncarctiques et asiatiques, 
de sorte que l’on est amené à conclure que si anciens que soient les Microhylidae, ils ont quand même 
emprunté les voies de dispersion classiques du Tertiaire, en particulier l’isthme de Bering, ceci dit sans 
exclure totalement la possibilité d’une migration africano-hréailicnne pour une minorité d’éle'ments. 

Reste l’Afrique. On ne sait presque rien de la faune africaine au Crétacé et rien du Paléocène 
et du début de l’Eocène. Ce qu’on trouve ensuite est si particulier (les Subongulés) qu’on est fondé à 
croire que l’Afrique fut isolée au début du Tertiaire et pendant au moins une bonne partie du Crétacé. 
Des Leptodactylidae qui s’y trouvaient à cette époque ne subsiste plus que le seul genre sud-africain 
Heleophryne. fl est fort probable que les Microhylidae y sont arrivés d’Asie avant cette période d’isole¬ 
ment. H est aussi possible, bien que fort douteux, que les Bufonidae soient venus de l’ouest. Enfin, 
un complexe firmisterne moins spécialisé que les Microhylidae semhle bien s’être formé en Afrique 
à partir des Leptodactylidae. A ce complexe on a donné plusieurs noms de famille : Boulenger (1882) 
et encore aujourd’hui Poynton (1964) en font une seule famille : les Ranidae. D’autres auteurs. Noble 
(1931), Ah) (1931), Parker (1934) et plus récemment Inger (1967), Kluge et Farris (1969) et Morescalchi 

1. Selon Axelrod cependant, cet événement n’aurait pu être antérieur au Miocène. Dan* ce ca». la faune indienne 
aurait du avoir un caractère endémique trè* accentué pendant fort longtemps, surtout & l’Oligocène. 


Source : MMHN, Paris 
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(1973) en séparent les formes arboricoles sous fe nom de Rhscoplioridae. Cependant, j’ai montré 
(1951) et Liem (1970) a confirmé que ce groupe est diphylétiqua et j’ai propesé un troisième nem, les 
ffyperoliidae, conservent toutefois deux famille® seulement, car je substituais à une classification hori¬ 
zontale, un arrangement cladistique. En d’eutrcs mots, je classais fes Rainettes asiatiques, c’est h 
dire les Rhacophorinae dans les Ranidac, aux côtés de leurs ancêtres présumés ayant comme eux un 
style metasternal osseux et un carpe plus évolué, taudis que les Rainettes africaines, n’ayant pas ces 
caractères, étaient rapprochée» de ferme» terrestres également alricaines et très semblables h elles en 
tout ce qui n’est pa» impliqué dans les adaptations fendementalee arboricoles et terrestre». Uem (1970) 
a préféré conserver les trois familles pour souligner le changement essentiel de zone adaptative des formes 
arboricoles et la perenté des deux groupes, formes terrestres et aquatiques. Merescalchi (1973) 
a montré la ressemblance étroite existant entre les caryotypes des Hyperoliidee et des Ranidae. On 
pourrait sn conclure que le» deux groupes ont un ancêtre commun relativement proche, mais Salthe 
et Kaplan (1966) situent la divergence entre Hana pipitna d’une part et trois espèces du genre Hypero- 
fitts d’autre part au dchut de la seconde moitié du Crétacé. Il semble que si cette divergence est aussi 
ancienne, il est utile d’en rendre compte dans la taxonomie au niveau familial. Les Hyperotiidae pri¬ 
mitifs tefs que les Astylosterninae montrent encore une srciférié vestigiale que Dcckert (1938) a nommé 
areizonie. Par le» caractères qui le» distinguent des Ranidae, ils sent plus primitifs qu’aux. On peut 
donc admettre qu’ils sont apparue en premier lieu. De ces Astylostcmiiwe sont dérivés les Artbro- 
leptinae, fes Hyperoliinee et peut-être les Hcmisinae, Ces derniers ont un intérêt particulier du fait 
que leur position systématique a été toujours fort énigmatique. On les classait autrefois dans l'ancienne 
famille de» Engystematidae (devenue aujourd’hui Microhyfidne) parce qu’il» en ont l'aspect et l'adaptation 
foui*eeu»e, meis on les en a séparés pour les inclure dans le» Ranidae, surtout h cau»e de leur têtard 
semhlahle à celui des grenouilles de cette famille et totalement différent de celui des Microhylidae. 
Faute de discerner d’évidentes affinités, j’ai pensé que l’absence de style métastornal osseux et ce qui 
m'a semblé une bifurcation du corecoïde depuis son extrémité latérale, réalisation d'une tendance 
carectèrietique de» Arthrolcptinae, jueti fiait un rapprochement avec ccs Hyporolüdae terreetrs». Par 
ton caryotype (Merescalchi, 1973), Htmitua te montre quasi 4 l’intsreeetien des Myobetrachinae, 
des Microhylidae et des Ranidee. Il semble denc que ce genre ei particulier est un dérivé direct et spé¬ 
cialisé du stock ancestral h peine sorti des Myobatrachinae, encore très proche de la souche des Micro¬ 
hylidae et aussi de «elfe des Ranidae. Ce groupe 14, sûrement très voisin des Astylosterninae doit logi¬ 
quement être classé dans les Hyperolüdae tels que je les ai conçus. 

Un peu plus terd, mais toujours au Crétacé moyen et toujours en Afrique, ent dû apparaître 
les Ranidae ', Le genre africain Conrauaqui comprend la Grenouille la plus grande du monde (C. goliath) 
est certainement très voisin de I» souche de la famille : il est areizone comme les Astylosterninae et 
les ceracoïdes s’écartent encere des clavicules comme chez les Lcptodactylidae. 

La période crétacée dont il faut bien se rappeler qu’elle a duré presque autant que le Cénozofque 
tout entier a donc été cruciale pour l’évolution des Anoures. Toutes fes grandes familles modernes 
sauf les Leptodactylidae d’origine probahfement jurassique ont dû apparaître pendant ces quelques 
60 millions d’années. Voici comment on peut se représenter la distribution des Anoures 4 la fin de cette 
ère au moment où la domination des Reptile» s'effondrait. 

Dans fa région helerctique, la prépondérance devait encore appartenir aux groupes archaïques ; 
Palaeobatrachidae, Discoglossidae, Pelohatidae. Les Rhinophrynidae devaient être assez prospères 
en Amérique du Nord et fort probsblement les Microhylidae envahissaient fa zone palèarctique. 

Au sud, la prépondérance des groupes anciens était plus menacée, mais les Pipidee se sont bien 
maintenus, étant 4 l’ahri de toute compétition gr4ce 4 leur hahitat aquatique. Il est prohable qua les 


1. Tout réeemmeut encore (Copsis, 1972 :198-201], j'avti» soutenu qu» Is» Ranidés avaient dû prendre uiietanee 
en Km* mai» j’ignorai» »lore le» decouverte» de Morettslehl (197*1 confirmant l'étroit» ptrent* de» Ranidae et de» 
Hyperoliid»*. Austi ran» «sciure ibiolnroent m» précédente hypothés». me »ui»-je vu contraint d’idmetlre »vec More»- 
c»tchi une origine probablement ilriciine pour le» R»n>d»» «nui bien que pour!»» Hyperetüda». Dan» ce et», il reale 
poMibte que 1 m deux ligné»» toiont itsur» d» Leptodaelybdn» différent» quoiqua symps tnques, mais il sai a uni probsbU 
que le» Ranidse soisnt dénvésde» premier» Aelyloslorninae. 


Source : MNHN, Paris 


LA DISTRIBUTION DES AS1PHIBIENS ET LES TRANSLATIONS CONTINENTALES 


187 


Aseaphidae avaient déjà dû céder bien des positions aux Leptodaetylidae et que du moins en Afrique, 
en Asie tropicale, même ceux-ci commençaient à reculer devant les Ilypcrolüdae, les Ranidae et les 
Microhylidae. A part ees derniers, les groupes nouveaux étaient maintenus dans les trappes que cons¬ 
tituaient les continents insulaires qui avaient formé l’ancien Gondwaua — mais il est possible que des 
Hylidae et des Bufonidae {fig. 5) aient pu utiliser les memes possibilités que les mammifères améri¬ 
cains et déjà prendre pied en Amérique Centrale, sinon en Amérique du Nord, à moins, comme 
l’implique l’absence de Bufonidae dans le Tertiaire inférieur nord-américain, que leur migration ait 
eu lieu par l’Afrique. Les Microhylidae ont échappé au piège de l’insularité méridionale non seule¬ 
ment par ce que l’Asie tropicale devait être comme aujourd’hui, largement unie à l’Asie tempérée, mais 
aussi parée qu’ils ont été probablement plus anciens que leurs cousins africains, ce qui leur a permis 
d’atteindre l’Afrique avant son isolement. C’est sans doute encore au Crétacé aussi qu’ils ont pris 
pied à Madagascar et en Papouasie. 



Fie. 5. — Origine et migrations probables des Bufonidae, Hylidae (groupe d’origine néotropicale seulement), Microhy¬ 
lidae et Ranidae. 

Disposition actuelle des continent» (d’après Dietz et Holden, 1970). 


Certains des échanges faunistiques précités, à savoir ceux qui impliquent l’Amérique du Sud 
et l’Amérique du Nord, ou l’Afrique et l’Amérique du Sud, ont pu se produire en réalité plus tard, 
au Paléocène, voire meme à l’Éocène. 

En dehors d’eux, les Microhylidae ont dû faire taehe d’huile dans la zone holaretique, aux dépens 
des Discoglossidae et Pelobatidac. 

Les Bufonidae (fig. 5) ont fait irruption en Eurasie à l’Éoeène au plus tard : il serait logique 
de penser qu’ils l’ont fait par l’isthme de Bering, voie de dispersion classique de l’hémisphère Nord, 
mais suivant Estes, ils auraient dû venir d’Afrique ce qui n’est guère compatible avec l’isolement indi¬ 
qué par les Subongulés. Il faut toutefois remarquer que cet isolement n’a sans doute pas été absolu, 
car si les Créodontes et les Primates, par exemple, sont bien parvenus à franchir la barrière, il est possible 
que les Crapauds en aient fait autant. 

Les Ranidae (fig. 5) ont dû aussi sortir de leur isolement africain avant le Miocène, eomme le 
montre l’existence du genre Rana eu Europe dès l’Oligocène e.t comme le confirme la présence en Asie 
tropicale d’un nombre de genres et d’espèces beaucoup plus élevé qu’en Afrique. C’est d’ailleurs pour 


Source : MNHN. Paris 
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cette raison qu’on a cru longtemps que l’Asie, plutôt que l'Afrique, était le berceau des Ranidae et 
le contraire n’est d’ailloun pis encore prouvé bien que suggéré par le* caractères tris primitifs du genre 
africain Conraua. La moins grande richesse de l’Afrique en Ranidae peut s’expliquer par la présence 
des Hyperolüdae qui occupent évidemment une partie des niches qui, en Asie, sont exploitées par les 
Ranidae. 

Les modifications ultérieures (extinctions, nouveautés et migrations) n ont vraiment plus rien 
à voir avec la dérive des eontinents, puisqu’elles lui sont bien postérieures. Mais pour ne pas laisser 
inachevés cette histoire zoogéographique des Anoures, ]e le» résumerai brièvement malgré tout. 
Le* Ascaphidae se sont éteints progressivement partout où ila vivaient, sauf on Nouvelle Zclande 
et dans le nord-ouest des États-Unis où ils ont probablement émigré S la fin du Crétacé, Des Discoglos- 
sidae et des Pelobatidae, n’ont survécu que quelques genre» et les premiers ont disparu d’Amérique 
du Nord. Tandis que les Palscobatrachidnc -'éteignaient à la fin du Pliocène dans l’hcmisphère Nord, 
les Pipidae survivaient avec succès en Afrique et en Amérique du Sud. Les Lcptodactylidae ont réussi 
è s’implanter en Amérique du Nord, pcut-ctre avant la formationde l’isthme de Panama, mais ils n’ont 
pas été bien loin, contrairement aux Hylidac qui, installés en Amérique du Nord dès l’Oligocène, ont 
envahi la zone paléarctique probablement dés le Miocène et contrairement aux Bufonidac qui sont 
devenus presque cosmopolites. En Amérique du Sud, de petites famille» sont apparues à une époque 
indéterminée et n’ont pas essaimé ailleurs. Des Leptodactylidae sont dérivés les Dendrobatidae et les 
Pseudidae ; de* Bufonidae, les Alelopodidae, et des Hylidac, les Centrolenidae. 

Les Microhylidac ayant envahi toutes les terres septentrionales au début du Tertiaire ont pu 
accompagner les Singe» ou le» Caviomorphcs dans leur débarquement en Amérique du Sud, »elon l’hypo¬ 
thèse américaine classique encore remise en question aujourd’hui (voir lloffitcttcr, Colloque n» 2), 
sans doute à l’Oligocène, car ils ont encore eu le temps de faire une radiation locale assez impression 
nante. Les Ranidae (Fig. 5) les ont suivi de loin et n’ont atteint l’Amérique du Sud qu’au Pliocène ou 
Pleislocène. Tout comme les précédents, ils ont franchi le détroit de Torrét pour s’installer au Queens¬ 
land, mais c’est peut- être tout & fait récent, 11» ont aussi envahi Madagascar à au moins deux reprises : 
une forte pénétration ancienne (Éocène, Oligocène) venant d’Asie et une pénétration très superficielle 
récente venant d’Afrique. En outre, il y a eu un ou deux retours d’Asie en Afrique, un relativement 
ancien (Miocène ?) avec le genre CkirumantU et un plus récent (Pliocène ou Pleistocène) avec les genres 
Dicroglossu) (s Rana occipilalù ») et Hylarana. 

Quant aux Hyperoliidae, ils sont resté» confinés 4 l’Afrique continentale, sauf un genre sssez 
primitif des Seychelle» et quelques émigrant» assez récents 4 Msdagescar. 

Telle est l’histoire du peuplement des Amphibien» 4 la surface du globe comme on peut se la 
représenter dans l’état actuel de nos connaissance». Il est certain que d’énorme» lacune» restent encore 
4 combler et que de grosses erreurs apparaîtront dan» l’avenir, voire même aujourd’hui, car les décou¬ 
verte» vont vite actuellement et il suffirait d’une seule, par exemple celle d’un Leptodactylide authen¬ 
tique, dens le Crétacé ou le Palèocène de Mongolie pour mettre 4 bas la synthèse que je me suis efforcé 
de réaliser ici. 

Depuis que cet essai a été écrit, un travail de McKenzie et Sclater (1973, The Evolution of the 
fndian Océan, Scientific American, 228, n» 5 : 63-72) a fourni quelque» raison* de reviser ou plutôt ,| e 
préciser mes idée- en ce qui concerne l’origine géographique possibli des Microhylidae. 

Il y a 75 millions d’années, donc tout & la fin do Crétacé, l’Inde était une Ile située 4 quelques 550 km 
4 l’est de Madagascar. Depuis lors, elle vogua vers le nord, assez rapidement d’ailleurs, pour atteindre 
l’Asie en 30 millions d’années, environ vers la fin de l’Eocène. Pendant ce voyage l’Inde est restée plu» 
ou moins reliée aux Seychelle» par de» guirlandes d’tle» Laquedive», Maldives, Mascareignes) qui ont 
été en s’étirant au fur et 4 mesure que le micro-continent s’éloignait vers le nord, mouvement qui semble 
s’être poursuivi après la grande collision, provoquant l’énorme plisiement de ('Himalaya. 

Si l’Inde s’est séparée de» sutre» terres gondwanienne» pendant le Jurassique, son isolement 
a duré environ cent million d’années. C’est plu» qu'3 n’en faut pour constituer une faune très originale 
et d’autant plus originale sans doute, qu’un espace relativement réduit passe pour favoriser une sélec- 
dion centrifuge (diversifiente) plutôt qu’une sélection centripète (stabilisante) et que les changements 
de climat subis nu cours de cette dérive ont dû encore renforcer cette influence. 


Source : MNHN, Paris 
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Les Microhylidae sont plus spécialisés et aberrants que les Ranidac et les Hyperoliidae. Leur 
distribution à la fois plus vaste et plus fragmentée suggère une origine plus aneienne, mais peut s’expli¬ 
quer autrement : Un groupe aussi singulier a pu rencontrer moins d’obstacles à son expansion que des 
grenouilles et crapauds sans originalité et de ce fait plus exposés à la compétition d’autres formes pareil¬ 
lement ordinaires. 

L’hypothèse que nous suggèrent les considérations précédentes est que la singularité de ees 
Amphibiens résulte d’une évolution en vase clos sur le radeau Indien pendant sa traversée de l’Océan 
du même nom. Dérivés, comme les Hyperoliidae et les Ranidae en Afrique, de Myobatraebidae gond- 
waniens, ils ont pu rapidement acquérir des caractères plus spéeialisés, La proximité d’îles assez nom¬ 
breuses et minuscules leur a permis d’atteindre bientôt Madagascar, l’Afrique et sans doute l’Asie avant 
même qu’un contact continental réel se soit établi. On sait que ce genre de dispersion ne s’opère pas par 
la migration de vastes populations, mais bien par le débarquement fortuit de groupes minuscules. 
Dans ce eas, le « Founder Principle » de Mayr a du s’appliquer à plusieurs reprises et l’évolution a dû 
prendre l’allure d’une radiation adaptative modeste sans doute, mais en aceord avec la spécialisation 
et la diversité des Microhylidae. 
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ÉVOLUTIVE ET PALÉOGÉOGRAPHIQUE DEPUIS LE MÉSOZOÏQUE 
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Après l’esquisse si complète du Prof. R. Laurent, Mr. le Prof. Th. Monod a bien voulu que l’on 
donne ici une extension un peu plus grande aux résultats de nos recberches dans le domaine de la taxo¬ 
nomie biochimique ; ees résultats aboutissent à des conclusions, chez les Anoures actuels, qui viennent 
se superposer d’une façon parfois étonnante, aux conclusions de la morphologie et aux données dé¬ 
ductives qui se rattachent aux études paléogéographiques, géophysiques et biogéographiques, surtout 
dr.nt le cas des anciennes liaisons intercontinentales. 

Je dois dire d'abord que nos rechcrebes, pendant ces deux dernières années, avaient été provo¬ 
quées surtout par les travaux fort intéressants de Moreecalchi (1966-1972) qui a montré une identité 
tout à fait remarquable entre les caryotypes des Pélobatidés et des Cératophrydés. Ces derniers, comme 
nous le savons, sont de» Anoures néotropicaux d’une lignée leptodactylienne bien définie, quoique 
spécialisée. Comme la sérologie nous a toujours donné des éléments critiques très utiles, au moyen des 
techniques photronrèflectométriqucs des prècipitines, en réactions croisées, et sur la base d’une expé¬ 
rience de plus de dix ans, nous avons songé à appliquer ces méthodes k ce thème nouveau, qui, en par¬ 
tant des afiinités présentes des antigènes protéiques du sérum, devait noua conduire aux origines phy- 
létiques des groupes en discussion, en recherchant indirectement dans le temps le code d’information 
génétique commune qui détermine, ou bien qui a déterminé pendant des millions d'années, la synthèse 
protéique, base de la spécificité des antigènes. 

Il ne serait pas opportun évidemment de nous étendre ici sur des détails techniques, qu’on a 
déjà signalé d'ailleurs dans plusieurs travaux antérieurs (Crf. : Boyden et Coll.). Je passe tout de suite 
aux résultats. Au moyen de nombreuses réactions croisées, nous avons observé une affinité sérologique 
vraiement frappante entre Discoglossidae et Pelobatidae, entre les genres Diicagloasus et Bombinad'un 
côté et Pelobales et Scaphiopus de l'autre. Ce sont des pourcentages relatifs d'antigènes communs entre 
A3 tt 80% qui correspondent à des distances sérologiques propres aux réactions entre membres de 
la même famille, ou, plus souvent encore, entre membres très évolués du même genre. Aux Pélobatidés 
se rattachent aussi, par leur distance sérologique, les Xatopus africains parmi les Pipidae, avec des 
pourcentages d'antigènes communs entre 60 et 66 %, ce qui représente uns expression d'affinité géné¬ 
tique évidente. Si nous considérons ces groupes du point de vue de leur lignée ancestrale, on s'aperçoit 
qu’ils correspondent à cette souche laurasienne mésozoïque qui a été évoquée précédemment-, l’on 
a songé à retrouver des similarités phylétiques avec le» Pipidae austraux, psr ces (ormes très particu¬ 
lières, les Palaeobatracbidae du Crétacé et peut-être du Jurassique des régions boréales, Nos cooclusions 
soulignent donc des origines mésozoïques communes, très probables, entre Discoglossidés et Péloba¬ 
tidés, ce qui a déjà été affirmé, depuis Noble (1931) par plusieurs auteurs, entre autres par Inger (1967), 
Kluge et Partis (1969), et tout récemment par Estes (1970). 

Mais nos recherches ont complètement échoué dans leur but initisl de découvrir des affinités entre 
Ceratophrydae néotropicaux at Pelobatidae holarctiques, caryologiquement si semblables. La distance 
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sérologique est fort remarquable entre ces Anoures, dont les fossiles sont réciproquement inconnus 
dans leurs régions de distribution actuelle. (Fig. 1). 

Les pourcentages rencontrés dans de nombreuses réactions croisées sont toujours compris en 
effet entre 25 et 33 %, résultats comparables aux valeurs obtenues entre Diseoglossidés et Cérato- 
phrydcs, qui varient entre 24 et 27 %, et même aux pourcentages rencontrés entre Pélobatidés ou Disco- 
glossidés et d’autres genres de Leptodactylidés, comme Odontophrynus ou Leptodactylus (20-24 %). 


ARCHAEOBATRACHIA NEOBATRACHIA 



antigin* J Bufftr 

Fio. 1. —■ Exemples de distances sérologiques entro Pélobatidés et quelques représentants des Archaeobatrachia et Neo- 
batrachia. Lo pourcentage homologue (100 %) a été donné pur la réaction de précipitines entre un sérum immune 
anti- Pelobata cuUripet (en lapin} et los mémos antigènes sériquos du Pelobate*. Les pourcentages hétérologues 
relatifs aux autres systèmes spécifiques do protéinos ont été indiqués graphiquement parles courbes correspondantes 
aux réactions avec le même sérum anti-Peiobotes cultripa. Le* courbos ont été dosainées au moyen des valeurs 
photronréflectométriquos (ou unités photronréfleotométriquo» : U.P.} correspondants aux différents degrés de 
turbidités mesurés en suivant les délayures progressives des antigènes, jusqu'à la zone d'excès d'anticorps. 

Il faut rappeler ici que même quelques réactions entre Leptodactylidés donnent des pourcentages 
similaires : par exemple entre Ceratophrys ornata et Odontophrynus ou Leptodactylus on observe des 
valeurs de 33 ou 34 %, ainsi qu’entre Telmalobius et Caudiverbera (CalyptocephaleUa), ou Telmalobius 
et Pleurodema ; au contraire entre Telmalobius de la Patagonie extra-andine et le mystérieux Telmabufo 
du Chili, les relations sérologiques sont très intimes. 11 paraîtrait donc que l’histoire phylétique du 
a stock » gondwanien des Leptodactylidés doit s’être écoulée pendant un temps très considérable, 
aboutissant à des niveaux de différenciation génétique très élevés, tout au moins pour les protéines 
sériques. Peut être s’agit-il d’un groupe à évolution tachytélique, ce qui semble se vérifier cependant 
chez le3 Ranidae, où nous avons enregistré des pourcentages assez bas de réactions hétérologues de 
précipitines, entre Rana ridibunda ou R. grayi et Pyxicephalus ads persus (33-38 %), et jusqu’entre 
Rana ridibunda et Ptychadaena sitperciliaris (42 %). 

4 564 013 6 
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Pour en revenir aux Leptodactylidés, les faits discutés dans l’esquisse paléogéo graphique de Laurent 
nous apportent des arguments très suggestifs sur leur origine très ancienne et indépendante, proba¬ 
blement néocomienne et sans doute antérieure au Crétacé Supérieur. Cette hypothèse est en accord 
avec le haut degré de différenciation sérologique et morphologique présenté par les groupes actuels, 
et en meme temps avec leur dispersion ancestrale, réfléchie à présent dans leurs formes relictuelles, 
comme dans le cas des HtUophryne africains limités aux Drakensberg et au Cap. A ce propos j» désire 
souligner d’abord — en priant de m’excuser pour cette digression — que l’on vient de découvrir au Chili, 
dans In forêt à Nothofagua au sud de Valdivia, une nouvelle espèce de Telmabufo, T, auslralir, dont on 
a heureusement capturé les têtards, jusqu’ici inconnus pour ce genre. Leur similarité morphologique 
et écologique avec les têtards do Heüophrynt est frappante, (Fig. 2} et nous lait immédiatement son¬ 
ger è des relations très anciennes entre ces Leptodactylidés primitifs, ce qui nous ramène fondamenta¬ 
lement aux liaisons intercontinentales prc albiennes et k des routes de communication antérieures 
au s rilt t alro-brésilien. 



Fie. 2. — Distribution «ctnell» dis (wii rebol usls Tel mulot ufo si HeUophryne, leptedsotylidès d» souchs gondwa- 


Si nous revenons h la divergence existant entre les résultats constants at significatifs de la sérolo¬ 
gie et l’évidence également certaine de» étude* comparatives du caryotype, du point de vus de nos 
observations, il faut remarquer qu’il n’y aurait pas de relations directes entre les lignées évolutives 
leptodactyliennes et la lignée laurarienne qui, h partir d’une touche primitive de Discoglossidés, aurait 
atteint les étapes des Pélobatidés loniles et actuels. J’aurais désiré également une explication satis¬ 
faisante des conditions évolutives signalées per Bognrt (1970) pour le caryotype de plusieurs représen¬ 
tant» actuels des Leptodactylidés, comma EUuthrrodactyhu, Syrrhophua et Eupaophus, qui présentent 
de» séries diploïde» très élevées de chromosomes, avec besucoup de petits chromosomes acrocentriques, 
ce qui représente cette fois un caractère primitif des Di»ooglossidae. Ainsi, parmi ces derniers nous 
trouvona Alytea avec 38 chromosomes, dont 2 acrocentriques, pendant qu’ Eleulherodoctylua venlri- 
warmoraïua se caractérise par son caryotype à 36 ehromosomes en majorité acrocentriques et Eupso- 
phua roar.ua par son caryotype h 30 chromosomes avec 8 acrocentriques, dont 3 apparemment microchro¬ 
mosomes. Je viens d’apprendre d'ailleurs qu’une interprétation différente de l’accreissement du nnmbre 
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chromosomique chez ces Leptodactylidés aurait été proposée tout récemment par Morescalehi (tra¬ 
vail à l’impression, comm, pers.) en y envisageant surtout des phénomènes secondaires de fission. 
D’autre part, des genres primitifs de Leptodactylidés tels que Batrachyla, Caudiverbera (= Calypto- 
cephaleUa), Tclmatobius ou Tkoropa, présentent des caryotypes à 26 chromosomes, sans chromosomes 
aeroeentriques, qui se rattachent aux caryotypes à 26 chromosomes observés chez les Ceratophrydés, 
absolument convergents avec les caryotypes de Pelobates. 11 s’agit toutefois de genres de Leptodacty- 
lidês complètement différents dés le Paléoccnc de Patagonie et sans doute issus d’une souche gond- 
w amen ne heaueoup plus ancienne, ce que l’on a déjà souligne. J’ajoute à ee point que le caractère 
éthologique indiqué par Laurent comme départageant à peu près les groupes archaïques antérieurs 
au Crétacé des familles soi-disant modernes, c’est à dire l’amplexus lombaire des premiers, a été observé 
chez Helcophryninae, chez Leptodactylidae australiens, mais aussi dans quelques genres primi¬ 
tifs de Leptodactylidae néotropicaux, comme Tclmatobius somuncurensis et Batrachyla, en étant 
toujours absent chez Ceratophrydae. 

Je ne veux pas achever eet exposé très sommaire sans rappeler quelques autres données emprun¬ 
tées à une autre ligne de recherches :1a spécificité des activités enzymatiques de la peau, système d’échange 
biologiques fondamentaux entre les Batraciens et leur milieu. Parmi les substances très variées que l’on 
y trouve, notre intérêt a été particulièrement éveillé par les amines biogénes dérivées par hydroxylation, 
décarboxylation et transméthylation de certains amino-acides, comme le tryptophane, la tyrosine ou 
l'histidinc, mais surtout par les polypeptides (deçà- et cndecapcptides) synthétisés dans la peau 
et présentant une puissante action hypotensive, comme l’ont démontré Erspamer et ses collaborateurs. 

Nous pouvons remarquer qu’on a rencontré ccs polypeptides chez les Leptodactylidés sud-amé¬ 
ricains, les Physalaemus et plusieurs Leptodactylus, mais aussi chez les Leptodactylidés australiens, 
par exemple Uperoleia. Ce sont des substances tout à fait semblables, comme la physalacmine ou 
l’uporoléine, présentant des propriétés physiologiques et pharmacologiques similaires. Il nous parait 
intéressant de souligner que, chez les soi-disant Hylidés australiens (on Nyctimystinae), on rencontre 
aussi des polypeptides, comme la cacruléinc, obtenue chez Htjla cacrulea (à présent Litoria), qui se rap¬ 
portent directement aux polypeptides de la peau de certains Leptodactylus néotropicaux, par exemple 
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ceux du groupe pentadactylus. Chez le* Hylidé* sud-américains dont on a étudié l’épanouissement 
évolutif Actuel et où il nous semble remarquable de constater la présence, chez plusieurs espèces, d’une 
amine phénolique, la leptodactyline, si caractéristique des Leptodactylidés ; on ne retrouve ces poly¬ 
peptides que chez les PhyUomedusinae spécialisés. Il s’agit d’un groupe arboricole fortement convergent 
morphologiquement avec les « Hylidés » australiens tout au moins pour le complexe caerulea, et, peut 
être, en relation ancestrale lui aussi avec des « stocks » leptodactylidrs (ou même bufonides ?), ce que 
nous avons observé dans des travaux antérieurs per de* recherches sérologiques préliminaire*. Il suffît 
d’observer ci-destou* les séquences des ehnlnet peptidiques de la caeruléinc (présente chez Xenopui, 
Litoria, Leptodactylus labyrintkicus, L. laiiceps, L. rubido ou L. curtua) et de la pbytlo-caeruléinc de 
PhyUomedusa (sauvagii, hypochondriaiis, bicolor, dachnicolor, etc..). Il est vraiment étonnant de cons¬ 
tater que toute la différence structurelle entre ces substances sc concentre sur l’ebscnce d’un seul amino- 
acide, dans la phyllo-caeruléine. (Fig. 3). 

Que peuvent nous suggérer toutes ces donnêee évidemment non fortuites, du point de vue de 
l’information génétique et au niveau de l’évolution des embranchements fossiles et actuels des Am phi- 
biens? Même ici, il faut le dire, ces aspects presque transitoires et terriblement dynamiques du méta¬ 
bolisme, quoiqu’étroitement spécifiques, peuvent rendre des services aux théories qui tentent d’expli¬ 
quer les origines et les route* de dispersion suivies dens le passé par les Anoures. 

Laurent a supposé que les soi-disant Hylidac d’Australie (ou Nyctimystinae) descendent des 
Leptodactylidae autochtones. Et voici qu’ils partagent leurs * y dème 5 de «ynthése polypeptidique 
de la peau, et, de plus, qu’ils *e rattachent sur ce point à leurs lointain* parents d’Amérique du Sud, 
dont le* Cy clora ni nae et les Myobatrachinae semblent avoir gardé également beaucoup de codes ences- 
traux commune d’information génétique, lor* de leur isolement si reculé dette le temps, après la sépe- 
ration mésozoïque de» continents austraux et l’effacement de* voiee de connexion antarctiques. En 
effet on ne saurait distinguer, comme nous l’avons dit, dane Je* chroroatogramme* ou è l’analyse pep¬ 
tidique, la caerulcine de Hyla caerulta des polypeptides du tégument de certains Ltptodaçlyliu du 
Brésil ou d’Argentine. 

On doit enfin signaler, pour souligner l’importance de ces caractères biochimiques comme indi¬ 
cateurs indirects des grandes lignées ou courants phylogénétiques et de leurt relation probable* dans 
le temps et l’eepace, que, par exemple, tous les Bufonidés n’ont apparemment pss de polypeptides 
dans leur peau, si richement variée en amines biogènes dérivées surtout du tryptophano ; que le* Asca- 
pbidae (Ascophut) y fabriquent, joint avec le 5-HT, un remarquable mélange polypeptidique, encore 
imparfaitement connu -, que Rhinophrynidae, Pelobatidac et Microhylidae ce sont montrés jusqu'iei 
complètement dépourvus de ce genre de corps ; que Discoglossidac sont au contraire très riches en 
polypeptides particuliers h action hypotensive ; cependant que les Ranidés présentent de très grandes 
variation», en passant de groupes évolutifs tout h fait vierges de ces métabolites k de» groupes forte¬ 
ment spécialisés pour ta synthèse d’autre* chaîne* polypeptidique*, appartenant cette fois aux brady- 
chinines. 

Il est évident qu’ont peu suivre des caractères physiologiques ou métaboliques dan* l’histoire 
d’un toron relativement élevé comme chez les Anoures, et que leur présence, leur différenciation et 
leur complexité aboutissent h de» critère» de discussion h peu près parallèles aux critères morpholo¬ 
gique*, même dan* te domaine si hérissé de difficultés que constituent les probtèmos des route* de dis¬ 
persion et des relations d’affinité qui s’y rattachent. 
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Intervention du Professeur P. F. Laurent : 

Question. 

1. Comment faut-il interpréter la valeur relativement basse observée entre deux espèces du genre Bufo, 
et de quelles espèces s’agissait-il ? 

2. Les valeurs observées entre Rana et Pyxicephalus ou Rana et Plychadena confirment la grande hété¬ 
rogénéité du genre Rana sensu lato, pourtant niée par Zurger sous prétexte de leurs ressemblances écolo¬ 
giques. 

3. La convergence est toujours possible même pour certains complexes de caractères reliés par des 

déterminismes adaptatifs ou autres {caryologie, sérologie.) 

4. Ascaphus peut-être un « pré-Discoglosside ». A ce niveau les affinités, reposant sur l’absence de spé¬ 
cialisations, peuvent être plus apparentes que réelles. 

Réponse du Professeur J. M. Cei ; 

Il s’agit plutôt de plusieurs espèces du genre Bufo qu’on rencontre souvent à des distances sérologiques 
remarquables. Bufo variegatus du Chili, par exemple, donne des valeurs relativement basses avec les erapauds 
du groupe spinulosus, sympatrides. On peut interpréter ces résultats dans le domaine des affinités sérologiques, 
en considérant ce genre en processus actif de différenciation évolutive, ce qui peut bien se rattacher à la diffé¬ 
renciation génétique des systèmes d’antigènes, qui sont toujours à la base des réactions spécifiques homo- 
hétérologues des précipitines. 

Cet argument peut s’appliquer également à la différenciation de ce « super-genre » classique, l’ancien 
taxon Rana, dont M. le Prof. Laurent vient de souligner la grande hétérogénéité, indépendamment des 
ressemblances écologiques. Sans doute la convergence doit jouer un grand rôle dans l’établissement de carac¬ 
tères apparemment indépendants, quoique reliés par leurs déterminismes adaptatifs. 

Il n’y a pas de données détaillées sur Ascaphus et sa position « pré-Discoglosside » du point de vue des 
observations sérologiques. Toutefois, même l’absence de différenciation reposant sur l’absence de spécialisation, 
rappelée ici par le Prof. Laurent peut signifier un argument suggestif sur la primitivité et l’indépendance 
phylëtique des Archaeobatrachia. 

Seconde intervention du Professeur A. Morescalchi (après la communication du Professeur Cei) ; 

lt is probable that Bufo regularis is a beterogenous complex of species, also from a cytogenetic point of view ; 
in fact, Griffin et al. (1970) bave found that B. regularis pardadis hos 2n — 22 chromosomes, instead thnn 2n = 
20 as the other species of tbe regularis complex. 
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EARL Y TRIASSIC TETRAPODS AND GO N D WAN ALAN D 
by Edwin H. Colbert 


The M iift uni of Northern Arizona, Flagstaiï 

La communication du Professeur E. H. Colbert a été exposée par le Professeur C. Patteraon. 


INTRODUCTION 

The géologie*] révolution of tbe part decade — a révolution in identifie theory and thought 
as profound as tbe biologicat révolution initiated hy Darwin a century ago — involves more than 
geoïogy. The strictly geological concepts are of great dimensiona ; heing concerned with the frag¬ 
mentation of vaut former continental maases, the drift of continents eauaed by the movement of tec- 
tonie plate» acrosa the surface of the globe, the tpreeding of the sea floor and the deaeent of the leading 
edges of platea înto deep oceenie trenches, magnetic reversais and the like. But in our préoccupation 
with such immense physical event» wo must not lose aight of the fact that these happenings during 
the course of past esrth bistory hâve neceasarily involved living things. And the theory of continental 
drift, if it is to be viahle, must take cognizance of the relationships and the distributions of plants 
and enimals ; there must be reasonahle agreement hetween the theory and what we know about the 
estsblishcd facts of pnleohiology (and of current hiology, as well). fn hrief, does the theory of conti¬ 
nental drift, in ils présent elaborate and aophisticated form, agréé with the past and présent distri¬ 
butions of organiams on the world, and conversety, does the theory explain these distributions ? 

Pcrhaps this question haa sometimes been given lésa attention than it deservea, in part hecause 
therc hâve been multiple explanations for the distributions of fossil land-living organiams. For exemple 
the présence of the early Permian reptile, Mcsosaurus, in South Africa and in Brazil and nowhere else, 
was taken by many authorities as strong proof for the former close ligation hetween Africa and South 
America. But Mtsoaaurut wae ohvîousty an aquatic reptile, »o one eould argue that perhnps it swam 
from One continent to tbe other. This was not a conrincîng argument, hut it eould not he ruled out. 
As another approach, it eould he argued thet Mesoaaurus made the journey hrtwaen South Africa 
and Southern Brazil the long way sround — through Africa, across Asia, acres» * Bering Straits connec¬ 
tion, down through North America and across a Panamanian isthmus into South America. Again, 
this did not seem like a eonvincing argument, yet it eould not he ruled out merely hecause long distances 
are involved. Nor eould it he ruled out completely hy virtue of the fact that no remains of Muoaaunu 
hâve hem found nlong the presumed route of migration ; ruch absences eould he attrihuted as posiihly 
owing to the accidents of préservation and discovery. And what holds for Mesotaurut might he main- 
teîned for the fossile of other verte hra tes on the various modem continents. Except for Antarctica 
and Australia, it eould he argued that the continents in their présent positions are connected hy adé¬ 
quate intercontinental bridges (it heing recognized, of course, tbat tbe présent séparation of Alaska 
from Siberia is a temporary relationship of geologieally raccnt origin), and that such may have heen 
the case in past géologie periodt. 
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The discovery within the past three or four years ol fossil amphibians and reptiles in Antarctica, 
however, brings new dimensions into the problem of the past distributions of land-living vertebrates. 
And it has necessitated the réévaluation of the evidence that has gone before. This will be a prime 
considération in the présent discussion. 


TRIASSIC TETRAPODS IN ANTARCTICA 

It so happens that the fossil tetrapods found in Antarctica are of early Triassic âge. And 
this is in many respects fortunate, because the record of Triassic land-living vertebrates extends through 
the other continental régions, and is frequently abundantly documented. Permian amphibians and 
reptiles in Antarctica would be useful, too, but perbaps not quite so helpful, because of the lacunae 
in the Permian record — in South America, for instance. Land-living tetrapods of Iater âges would 
also serve, but would not be quite so pertinent, since they would be contained within continental 
fragments that presumably were drifting apart. So it is especially fortunate that fossils of early Triassic 
âge were found in Antarctica — in a portion of the theoretical Gondwanaland continent just prior 
to the break-up of this great land mass. 

Tbe first inkling of terrestrial vertebrates of significant geological âge in Antarctica was the 
discovery in December, 1967, by Peter Barrett, a New Zealand geologist, of a fragment of a labyrin- 
thodont amphibian jaw. This specimen was found on the slopes of Graphite Peak in the Transantarctic 
Mountain*, ncar the Beardmore Glacier, and about 500 kilometers from the South Pôle. It was found 
in sandstones belongig to the Fremouw Formation, a rock unit of presumed early âge Triassic. 

As a resuit of this discovery, a concerted effort was undertaken, to search out and collect Triassic 
vertebrates in Antarctica. Two field trips were made to the Transantarctic Mountains, during the 
austral summers of 1969-1970, and 1970-1971. Numerous fossil remains were collected on both of 
these trips j first at Coalsack Bluff, about 50 kilometers west of the immense Beardmore Glacier and 
about twice that distance from Graphite Peak, and subsequently at Shacklcton Glacier some 250 
kilometers to the east of Coalsack Bluff. Ail of the fossils were collected in the Fremouw Formation. 

The Fremouw Formation is one unit in the Beacon Group, a thick sequence of sédiments ran- 
ging in âge from the Devonian to the Jurassic. These sédiments are essentially horizontal tbroughout 
most of their exposures, they are intruded by extensive dolerites, and frequently are capped by basalts. 
Interestingly, similar relationships occur in the Karroo rocks of South Africa. The Fremouw Forma¬ 
tion, an alternation of sandstones, mudstones and shales, eut by dolerites, rests upon the Permian 
Buckley Formation below, composed of dark shales and coals with abundant local deposits of the 
Gondwana plant, Glossopteris. Above the Fremouw Formation are other Triassic sédiments, first 
the Falla Formation, and on top of that the Prebble Formation. Above the Beacon sequence are 
the Kirkpatrick Basalts, of Jurassic âge. The intrusive Ferrar dolentes also are of Jurassic âge. Fossil 
wood is found in the Fremouw Formation, and in its upper portions, at least, the characteristic Southern 
hemisphere Triassic plant, Dicroidium. 

The vertebrates of the Fremouw Formation, with which this présent paper is especially concerned, 
are common — one might say, abundant — and belong to a considérable sériés of généra and species, 
many of which hâve as yet to be studied in detail. There are small and large labyrinthodont amphi¬ 
bians, including the new généra, Cryobatrachus and Austrobrachyops, related to the South African 
forms, Lydekkerina and Batrachosuchus, respectively. 

The reptiles show considérable variety. Perhaps the most significant form is the genus Lyslro- 
saurus, recognized at an early stage in the first season of collecting, and found rather abundantly pre- 
served. Moreover, it seems almoat certain that at least two species, Lystrosaurus murrayi and Lyslro- 
sauras curvatus are in Antarctica. Lystrosaurus is a rather highly specialized dicynodont, one of the 
therapsid reptiles, showing modifications for living in an environment of rivers, lakes and swamps. 
One might compare it in a vague way with a modem mammalian hippopotamus. It seems almost 
certain tbat Lystrosaurus was an herbivore. 
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Along with Lyatroaaurus in Antarctico Lt tbe small, carnivorous cynodont therapsid, Thrinaxodon, 
known from a considérable sériés of partieIly articulated spécimens. Otber eynodonts may be in 
the fauna, but this has as yet to he determined. The eynodonts were active predators, fulfilling the 
rôles in their day that wolves and foxts do in modem mammalian fumas. Also présent i» the cotylo- 
saurian genus, Procolophon, a small reptile that wes perhnps > lizard-like » in its écologie*! adaptations, 

The pre»ence of “ lizord-like ” reptiles in the Fremouw Formation is augmented by mimerons 
skeletons and bones of small eosuebian reptiles, probably on the diroet évolutionsry line leading to 
the lizards of leter âge». Finally, thsre are hones of theeodont reptiles in the Antarctie sédiments, 
thés* being characteristie Triassic reptiles from some of which there evolved the dominant reptiles 
of later Mesozoic times — the dinosaurs, crocodilians and pterosaurs. 

Sue)i is the composition {at least in pert) of the Fremouw fauna ; lahyrlnthodont amphibians, 
Lyslrosaurus, Thrinaxodon, Procolophon, small eosuchians and theeodont». In essence this is the so-cal- 
led Lyatroaaurus founa, so abundantly represented in the lowest Triessic sédiments of South Africa. 
Let us therefore look at the classic Lystrosaurua fauna in its type loeality. 

THE LYSTROSAURUS FAUNA OF AFRICA 

The Karroo System of South Africa is eomposed of four extensive Sériés of sedimentary rocks, 
these being from hottom to top the Dwyka, Eeca, Beaufort und Stormherg, ranging in âge from the 
Carboniferous through the Triassic. The Lower Beiufort beds are of late Permien âge, the Middle 
and Upper Beaufort of eariy Triassic âge, and the Stormherg Sériés is of late Triassic relationships. 
The rocks of the Kerroo System are exposcd in a sériés of concentric rings in the Great Karroo Basin, 
with the highlands of Lesotho, domineted by the impressive Drakensbergs, forming a core or center. 
The sédiments are essentielly horizontal, and are frequently intruded by dolorite», a situation that 
as we hâve seen is characteristie of Antarctica. 

The Lyslrosaurus Zone, eomposed of shales and sandstones, comprises the Middle Beeufort 
beds. It overlies the Upper Permian Cistecepkalus Zone of the Lower Beaufort beds, and is in turn 
•ueeeeded hy the Lower Triassic Cynognathua Zone of the Upper Beaufort. (The Procolophon Zone, 
commonly indicated as coming hetween the Lyatroaaurus and Cynognalhus Zones, seems almost cer 
tainly a faciès of the former.) 

Fossils are numerous in the Lyatroaaurua Zone, end they are eomposed overwhelmingly of the 
genus Lyatroaaurua. Associated with this reptile, the remains of which form fully 85 percent of ail 
fossils recovered from the Zone, ere some of the other tetra pod» thet we hâve alrsady seen in AntarC' 
tica. As in the South Polar continent, labyrinthodont amphihians are présent, of which the large 
genu», Uranocentrodon ('Rhineiuchwt), and the small form, Lydekkerina are characteristie. As for 
reptiles, more than two dozen species of Lyatroaaurua hâve been described j prohahly aix are valid, 
including L. murrayi (the generic type) and L. curvatua, both of which are in Antarctica. Thrinaxodon, 
the carnivorous therapsid, is présent es it is in Anterctica, and in addition there are some fourteen 
other généra of theriodont», or therapsid carnivores, within the fauna. The little lizard-like cotyloseurian, 
Procolophon, as well as a closely related form, Oweneüa are characteristie of the Lystrosaurua fauna 
in Africa. So are the eosuchien precursors of the true lizards, Pricea and Prolacrria, although these 
reptiles do not occur in anything like the abundance with which they do in Antarctica. Finally thore 
are rather large theeodont reptiles, Ckaamatosaurua or ProUrosuchus. 

The fimÜArities of the Lystrosaurux fauna in Antarctica to the type Lystrosaurua of Africa are 
ohvious. Making allowonces for antarctie materials that as yet hâve not been studied in detail, the 
compensons may be listed as follows. 

Lystrosaurua Zone, Africa Fremouw Formation, Antarctica 

Amphihia Amphibia 

Lycckk rina Cryobatrachus 

U ranocenlrodon Austrobrachyopa 


Source : AfNHN, Paris 
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Reptilia 

Lyslrosaurus murrayi 
Lyslrosaurus curoatus 
Lyslrosaurus — four other 
species 
Thrinaxodon 
Other thcriodont généra 
Procolophon 
Owenelta 
Pricea 
Prolacerta 
Chasmatosaurus 1 
Prolerosuchus 1 

At the moment the antarctic fauna does not seem quite as rich as tbe type Lyslrosaurus fauna, 
but one must remember that explorations in the Lyslrosaurus Zone of Africa hâve been carried on for 
a century, while work in Antarctica has occupied two necessarily very short lîeld scasons. Palcontolo- 
gically speaking, the fossil content of the Triassic in Antarctica has barely been sampled. 

Keeping this in mind, it may be seen that the Lyslrosaurus fauna appears well represented in 
Antarctica, and essentially similar to its expression in Africa, This mcans that Africa and Antarc¬ 
tica were sufficiently close during early Triassic time so that the same généra and probably frequently 
the same species occupied both régions. It means also that the Iigntion between the two régions was sufli- 
ciently broad so that the entire fauna was represented in bolb régions. In other words, there was not 
an isthmian link between Africa and Antarctica, because such a narrow connection would hâve exerted 
a filter effect, with some fauna! éléments conspicuously absent in one région that were présent in the 
other. In short, Africa and Antarcticas ccmingly formed onc large, continuons land mass, across whicb 
roamed the animais bclongingto a single fauna. The Lyslrosaurus Zone of Africa and the Fremouw 
Formation of Antarctica are now the separated fragments of what was once a single faunal range. 

LYSTROSAURUS IN AS1A 

Lystrosaurus and certain associated reptiles hâve been known for some time from the Lower 
Triassic Panchet Formation, as it is exposed in the Raniganj coalfield in peninsular India, about 200 
kilometers northwest of Calcutta. Tbc Panchet Formation consiste to a large degree of brown and 
red clays and shales, overlying the coal-bearing Raniganj beds. And although fossils of Lystrosaurus 
hâve been collectcd in the Panchet beds for almost a century, it has been particularly owing to the 
efforts of Indian geologists and paleontologists during the past decade or so that significant collections 
hâve been made. As a resuit of this work, Lystrosaurus is known to occur in the Panchet beds in consi¬ 
dérable abundance, with tho African species, Lystrosaurus murrayi quite évident. Two other species 
in India hâve been identified as being tbe same as forms found in Africa, whüe a fourtb new species 
has heen named. lt seems évident that Lystrosaurus in india is closely related to Lystrosaurus in 
Africa, and as in Africa occurs in almost overwhelming abundance, as compared with the remains of 
other tetrapods in the Panchet Formation. 

The other tetrapods include labyrinthodont amphibians, a procolophonid and thecodonts of 
the genus Chasmatosaurus. So we sec a reflection of the African Lystrosaurus fauna in India, but not 
so thoroughly represented as is tbe case with the Lystrosaurus fauna in Antarctica. Nevertheless, 
the well-attested presence of Lystrosaurus in India, and its close affinities to Lystrosaurus in Africa, 
together with 9ome of tbe other tetrapods that characteristically occur in the Lystrosaurus fauna, is 
in accord with the geological évidence, which would includc peninsular India as a part of Gondwanaland, 

1. It bai been mnintained that tbeie two généra are «ynonymou*. 


Reptilia 

Lystrosaurus murrayi 
Lystrosaurus curvatus 

Thrinaxodon 
Possibly other généra 
Procolophon 

Small cosuchians of comparable size 
Thecodonts 


Source : MNHN. Pans 
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baving long connections along the western border of the présent pe ni ns ilia with Alrica (to the nortb 
of the Africsn-Antsrctic ligation) ind perhaps along the esstern horder with Àntarctica and Australia. 

If such a former position for pcninsular India is postuiated, it brings the localilies for Lystro- 
sauna in India ahout as close to Southern Africa as the Antarctic localities, in a reconstructed Gond- 
wanaland. And it places Lystrosaurus (now occurring in three quite separate continents) within the 
confines of a single range of quite reasonahle dimensions, as based upon our knowledge of the ranges 
of modem land-living tetripods. 

Lyslrosaurus is koown front three other régions in Asia ; from Indo-China in the vicinity of 
Luang Prahang, where frapmentary materisls hâve been found, in Shansi in central China, and far 
to the northwest, in Sinkiang. In China this genus is known from wcllpresorvcd and rnther complété 
matcrials, where in Shansi it is associated with a procolophonid, and in Sinkiang with the thecodont, 
Ckas malos auras. Several new species of Lyslrosaurus ha\e been named among the Chinese matcrials, 
hut it is perhaps significant th.it Lyslrosaurus murrayi also has heen recognized. (The problem of 
spéciation in Lyslrosaurus is a vexing onc that cannot he discusscd at this place. Sufifice it to say that 
far too many species bave been dcscribed.) 

So it is évident that représentatives of the Lyslrosaurus fauna reached far into eastern Asia. 
On presrnt evidence it would seem that perhaps the fauna is not as fnlly represented in China as it is 
clsewhere, but a note of wsrningconcerning négative evidence must be registered. Perhaps the accidents 
of préservation and of discovery are involved in our restricted view of the Lyslrosaurus fauna in Asia. 

However that inay be, tbe présence of Lyslrosaurus and some characteristic associeted reptiles 
in Cbina poses certain interesting questions. If China (and Indo-China) were contained within the 
eastern extremities of Laurasin, as is indioated in many current restorations nf the Triassic worid, 
then we must suppose that Lyslrosaurus and some of its contemporarics mode a long migratory trek 
during early Triassic time - up through Africa, into Laurasia at the frequently postuiated connection 
between northern Africa and Spam, and thence east for many thousands of kilomcters to northwettern 
and central China. Such would hâve hecn possihle. 

In this connection, however, it should be noted that quite recently several geologists and geophy- 
sicists hâve expanded the concept of Gondwanaland, to indude a considérable portion of the région 
now placed in eastern Laurasia. Hurley with tus associâtes bave advocated the inclusion of most 
of China and Korea within Gondwanaland. (Hurley, P. M. et al, 1971, pp. 9-11 ; Hurley, P. M. 1971, 
ahstract). And working quite independently, Ridd hes correlatively proposed that Indo-China 
was included with the Gondwanaland continent. (Ridd, M. F. 1971, pp. 531-533.) At the présent 
date these are very tentative proposais, but in the light of such suggestions made upon the hasis of physi- 
cal evidence, suppiementing the presence of Lyslrosaurus in China and Indo-China, it seems possible 
that thrse new ideas concerning the composition of Gondwanaland mey hâve some validity. Cer- 
teinly if China and Indo-China ere included within Gondwanaland, more or less in the positions suggeited 
by Hurley and bis coworke», and by Ridd, the localities where the Lyslrosaurus fauna or portions of 
it hâve heen found, are hrought into e logical pattern of distribution. 1 

Up to this point nothing bas heen said ahout early Triassic tetripods in South America and in Aus¬ 
tralia, which continents are important in the reconstruction of Gondwaneland. The Lyslrosaurus fauna 
as yet lus not heen recognized in either of these continents, possihly the resuit of the accidents of préser¬ 
vation and discovery. However, in the Lower Triassic Ulinashales of western Australia are Kbyrinthodont 
amphibians which would appeir to be closely related to some of the amphibians found in the Fremouw 
Formation of Àntarctica. It seems reasonahle. But more study is necessary to détermine th» point, 

As for South America, even though Lyslrosaurus is at the présent time unknown in this conti¬ 
nent, one may suppose that it might be discovered at tome future dote. In the meantime we do know 
that there was a dose connection between South America and Africa in early Triassic time, not only 
upon the basit of physical evidence, hut also because of the presence in both région* of the Cynognatkus 
fauna — a tetrapod assemblage to which we will now turn our attention, 

1. Within the paît few montlu (1974], A, B. Crawford has submittsd reologieat evidence for iocludiof Tibet, 
tht Tinni Basio snd norlhirn China ia Gondwanaland. 


Source : MNHN, Paris 
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THE CYNOGNATHUS FAUNA 

Mention has been made of the Cynognathus Zone in South Africa, the horizon that overlies the 
Lystrosaurus Zone, and that comprises the Upper Beaufort beds within the Karroo System. The 
name of this particular zone, is, of course, kased upon the well-known reptile Cynognathus, so charac- 
teristic of this level of Karroo sédiments. Lithologically, the Cynognathus Zone is composed of sand- 
stones, interbedded with red and maroon-colored mudstones and shales. It forma a record of conti¬ 
nental sédimentation as do the rocks of tbe uiiderlying Middle and Lower Beaufort beds, and like the 
sédiments of earlier âge, the Upper Beaufort rocks contain an abondant tetrapod fauna in which the 
tlu-rapsid reptiles are dominant. Tbe fossiis of the Cynognathus Zone would seem to indicate, however, 
that this was perhaps a more “ upland ” région than was the case during Middle Beaufort tiine •, there 
is not the evidence for such widely spread aquatic or marsh conditions as is ofTered by the remarkable 
abundance of the amphibious Lystrosaurus in the Middle Beaufort sédiments. 

However the Cynognathus Zone must represent a period of considérable lowland and swamp 
environment, because of the présence of a varied array of labyrinthodont amphibians, represented 
by at least eight généra. A number of large généra are présent, such as CapUosaurus, and Cycloto- 
saurus. A distinctive dicynodont, Kannemeyeria , characterizes the Cynognathus fauna — this being 
a rather large reptile, standing perhaps three fect or more in height at the shoulder, and having a some- 
what elongated dicynodont-type skull in which the occiput slants toward the rear, and in which the 
tusks are quite large, 

The bulk of the Cynognathus Zone reptilian fauna is composed, however, of camivorous therio- 
donts, of which about thirty généra hâve been described. Cynognathus itself is an advanced mainmal- 
like reptile, rather wolf-like in its adaptations, a comparisou that is heigbtened by the adaptations in 
the skull, including a strongly diflerentiated dentition marked by pointed incisor teeth, a large canine, 
and cusped chcek teeth. Evidently Cynognathus was capable of cuttingits food into comparatively small 
chunks for quick digestion, a fact tbat would seem to point to a high degree of metabolism —perhaps 
even some degree of endothermy — in this reptile. This supposition is supported by the well-deve- 
loped secondary palate and the strong réduction of ribs in the lumbar région, which may be some indi¬ 
cation of a diaphragm. Perhaps Cynognathus was possessed of hair. Various other cynodonts in 
the Cynognathus fauna, such as Bauria and Diademodon were almost equally advanced. Diademodon 
had broad cheek teeth, so that one may suppose this reptile to hâve been rather “ bear-like ” in its 
eatings habits, enjoying a catholic diet of mcat and végétation as well. 

There are some small procolophonids in the Cynognathus fauna, and in addition some small 
rhynchoccphalians. Finally there arc thecodonts, so characteristic of most Triassic reptilian assem¬ 
blages ; a large form, Erythrosuchus, and a small, active reptile, Euparkeria, wbich by virtuc of its 
structure and adaptations inay well represent an evolutionary stage generally ancestral to the dominant 
archosanrian reptiles of late Triassic, Jurassic and Cretaceous âge. 

In summary this fauna may be characterized as an overwhelmingly theriodont assemblage, 
with Cynognathus typical, accompanied by tbe large, specializcd dicynodont, Kannemeyeria, by some 
small procolophonids, some varied thecodonts, and by a considérable array of labyrinthodont amphi- 
hians. 

Within recent years an impressive sériés of Triassic sédiments has been delincated in South 
America, particularly in western Argentina, Of particular interest in the présent connection are the 
red sandstones of the Puesto Viejo Formation in the Province of Mendoza. These rocks contain cyno¬ 
donts and dicynodonts that show close similarities to rclated reptiles in the Cynognathus Zone of Africa. 
(The Puesto Viejo may bc slightly la ter than the Cynognathus zone; nevcrtheless the comparisons 
here being made are valid.) Thus, Kannemeyeria is umnistakably présent in South America, and in 
addition a cynodont named Pascualgnathus, which may he equated with the broad toothed cynodonts 
Diademodon and Trirac.hodon of South Africa. As Bonaparte, who described these South American 
reptiles has said : “ Pascualgnothus is closer to African généra than to other cynodonts frora South 
America or from other continents ;... and provides new evidence of some type of vinculum between 
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Africa and South America not detected in tbe case of other tetrapods from tbe South American Trias- 
■ic. ” {Bonaparte, 1966b, p. 3). it ihould be added tbat quite recently Cynognathus itself bai been 
found in Argentin», 

Thue certain éléments of tbe Cynognathtu which bave been found in Argentin» lupply tbe évi¬ 
dence that was lacking (hecause of the absence of Lyslrotaurtu in South Araeriea) for the elose relation- 
ihip betwcen this eontinent and Africa during early Triaisic history. The relianee upon theoretical 
long migrations througb tbe narthern hemispbere and Crossing from eait to sveat by way of trans- 
Bering bridge is made ail the more unreal, not only because of the close relationshipi between Cyno¬ 
gnathus Zone type reptiles in Argentin» and Africa, but also because the evidence of tbe Lyslrosaurus 
fauna in Antarctica, now a eompletcly ùolated eontinent, indicating the former union of that land 
with Africa, has increased immeasurably the probabilities of similar ligations betwaan other Gondwa, 
naland continental éléments. The relationshipi of the fossile fully corroborale the pbysical evidence 
for the elongeted junetion between South America and Africa. 

Rather recent paleontological investigations in peninsular India, in tbe general area of the 
eonlluence of the Godavari and Pranbita river», in the atate of Andra Pradesh, hâve revealed a tetra- 
pod fauna in the Lower Triassic Ycrrapalli Formation. The mnterials still await careful study, but 
preliminary examinations hâve shown that they eonsist of labyrinthodont ampbibisns of capitosaurid 
relationships, of a dieynodont -howing kannemeycrid affinities, of theriodont reptile» and of tbneo- 
donti comparable to tbe genus Erythrosuchus. Here again, as in the case of the more ancient Lystro- 
taurtu faunal éléments in India, close relationships to South Africa are indicated. 

A Cynognathut Zone type of fauna has corne ta light during the past few décades in Sbansi, 
Chine — where, as ne hâve teen, Lystrotaurus and some of its contemporaries hâve been found. The 
fossils occur in the Ehrmayin Sériés of Shansi, and to date bave revealed a eonsiderable assemblage 
of tetrapods that may be compared witb South African équivalent» as follows. 


Cynognathus Zone, Africa 
Amphihia 

Varions labyrinthodonts, 
includiag Capitasaurus 

Reptilia 

Procolophonid» 

Kanntmeyeria 


Ehrmayin Sériés, Shansi, China 
Amphibia 
Capitosaurid 

Reptilia 
N eoproeolophon 
Sinokannemoytria 
Parakannemeyeria 
Shanfiodon 


Numerous theriodont», 
including 
Diadtmodan 

Triraehodon 

Cynognathut 


Sinognathut 

Diademodontids 

Ordosiodon 


Tbecodonts Chatmatosaurus 

Shantimduu 
Frnhotuchut Thecodont» 

Wangisuchu» 

As can be seen, the généra deacribed from China are different from thoie of the African Cyno - 
gnaihas Zone, but the relationship» ara tbere. Sinokanneneyeria, for example, i* very cloie to Kanru- 
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meyeria, and the same holds true for the Chinesc and African diademodontids. lt should be added 
tliat tlicre may be more lhan onc horizon repreaented in China, which may account for Ckasmatosaurus 
in the assemblage. 

There are différences, it is true, but allowing for divergent opinions concerning the taxonomie 
différences or identities of fossils in the two régions, it seems évident that in essence tetrapods of Cyno- 
gnathus Zone relationships are présent in China, as was the case with the Lystrosaurus fauna. And 
so, once again African relationships extend outwardly into other continental areas that indicate the 
former inclusion of thèse régions in a cohesive Gondwanaland. Whether China was a part of Gondwana- 
land in early Triassic time is a question that has already been discussed. 


CONCLUSION 

From the foregoing discussion it is plain that land-living amphibians and reptiles of early Triassic 
âge are widely distributed through those continents which supposedly once formed the single super¬ 
continent of Gondwanaland. The distribution of the Lystrosaurus fauna, or éléments of it, in South 
Africa, Antarctica, pcninsular India and possibly Australia points to the presence at onp. time of a single 
tetrapod fauna ranging over a wide habitat. Lystrosaurus and associated reptiles in China and in 
lndo-China lead to the supposition that these régions, too, may once hâve been a part of Gondwanaland 
— a suggestion that has independcntly been made on geological grounds. Similarlv, the distribution 
of the Cynognathus fauna, or tetrapods related to those comprising tbe Cynognotkus fauna, in Africa, 
South America, pcninsular India and China parallels the distribution of the Lystrosaurus fauna. The 
occurrences of thèse several tetrapod assemblages are in accord with the theory of a former Gondwa¬ 
naland that subsequently was fragmented, its remuants drifting apart to form the continents as we 
known tbem. In short, the distributions of tetrapods of early Triassic âge are perhaps best explained 
by the theory of continental drift. These conclusions hâve been markedly strengthened during the 
past two years hy the discovery of a well-docuincntcd Lystrosaurus fauna in Antarctica. 
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Fig, 1. — Extern»] latéral view of » left mandibular ramus fragment from a labyrinthodont amphibian, Amer. Mu*. 
Nat. Hist., No. 9301 ; found in the Fremouw Formation, at Graphite Peak, Transantaretic Mountainr, Autarctica. 
This wa» the first Triasiic tetrapod found in Antnrctica, and as ouch is an historié specimen. It was discovered 
by Peter J. Barrett, now of Victoria University, Wellington, New Zealand, in December, 1967. Sinco then two 
field tripe to the Fremouw Formation hâve collected seversl hundred specimens of nmphibians and reptile*. 
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Fjc. 3. — Charaeioristic constituent» ot llie Lower Triautc Lystroaaurus Fauna of South Africa. A. Lydekkerina, a 
labyriuthudont umptiihiuii, from Romer; B. Pracolophon, a colvlosaurian reptile, from Watson; C. Thrinnxodon , a 
cvnodout reptile, from Brink ; D. and E. Lysirosaurwt, a dicynndout reptile, D. adapted from Crompton, E. 
from Broom ; F. CViasmaioraurua (or Profero#uc/tu5), a thecodont reptile, from Broili and Schroeder ; G, Prola- 
errta, an cosuchiati reptile, from Camp. Lystrosaurus and C/uumatOtawiM are found in pcnintular India and China. 
Lyetroeauru*, Thrinaxodon, Procolophon, an eoiuchian rclated to Prolacerta , and Cryobatrachus, n tmnll labyrin- 
thodont Bimilar to Lydekkerina, hâve been found in Autarctica. 
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Fio. 4, Chamctrmtic constituent* of the Lower Triassic Cynognathu* Fauna of South Africa. A. Capilotaurui, from 
Ca*e ; B. Euparkeria, from Ewcr ; C. Kannemeyeria, from Peanon ; D. Cynognathus, from Gre^ory, Cyno- 
gnathiu and Kannemeyeria hâve been found in Argentins, and closely related form* in Aria. 


Source : MNHN, Pans 





EARLY TRIASSIC TETRAPODS AND GONDVANALAND 


215 



Fie. 5. — A recomtruction of Gondwanaland, showing the occurrence» o! the Lower Triassic Lyslrosaurus Fauna (cir- 
c!es), and Cynognaihus Fauna (square*). 
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5. “ Chemical palaeogenetics " 

6. Distribution patterns among Other organisms 
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(b) The south- temparc te distribution pattern 

(c) The tropical amphi'transpicific distribution pattern 

7. Asiessment of hypothèses about marsupial biogeography 
(s) Northern dispersai 

(b) Southern dispersai 

(c) Tra ns-pacifie disperssl 

8. Postscript — new goophysical évidence 

Summary. — 1. Marsupisls occur in Ameries snd A us tri lis-New Guines snd, with one exception, their 
lossils hsv» onty bean fourni in these continents. The earliest fossiis oeeur in western North America snd they 
Ire thought to hnve spread from thers in the 1ste Crctaceous to hoth western Europesnd South Amènes. Their 
earliest occurrence in Australie is Oligocène. Absences from the fossil records sre tsken into considération and 
hypothèses which discount these thsences sre rejected until they are shown hy new discovery to he fcasihle. 

2. Northern dispersa) from North Ameries vit As» to Austrslis-New Guines is rejeeled becs use Austrslis 
moved st least 15° north in the mid-TertUry. By the time eontact with Asie oeeurred, plaeentnls were welt- 
astrhlishad there ; the exclusion of placentsls from Australie, together with absence of marsupisls from Asis 
and Indonésie, rule out northern dispersai. 

3, Southern disperssl from South America via Antareties to Australie h possihle hut présents the follo- 
wing difficultiei : 

(i) Geophyncal Tha reconstructions of McKenzie and Sclater (1971), whieh rcveal s landbridgc from 
75 to 45 m.y.h.p., requira further study in the light of evidence 

(s) thst Antarctica is composed of at ler.st three teetonic units with saparstr Moaozoic historiés 
(b) thst West Antareties is an arehipelago 
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(c) that the reconstructions Icad to the conclusion that eitker South America and Africa moved 
about 14° south from 75 to 45 m.y.b.p. and then about 14° north from 45 m. y.L.p. to 
now, or an Australian Eocene flora whicli has sub-tropical characteristics originated insidc 
the Antarctic circle. 

(ii) fïiogeographical. These inelude : 

(a) The diflîculty of cxplaining tbc exclusion from South America of Australian marsupials, 
which had evolved to sub-family level by 50 m.y.b.p., and of the great flora of Western 
Australia. 

(h) The dilïiculty of explaining the exclusion from Australia of plaeentals, always présent at 
the same time as marsupials in the South American fossil record. 

(c) lt is neccssary to hâve a different hypothesis to explain the présence of monotremes in Austra¬ 

lia. 

(d) The “ South Temperate biota ” has been discussed and it is eoncluded that P. J. Darlington 

(1965) made a uscful généralisation about it, viz. tbat most plants and invertebrate gronps 
shared by aouth-east Australia and Southern South America arc présent in New Zcaland. 
It is eoncluded that marsupials do not belong to this biota as would be expected if there 
had been an Antarctic landbridge. lt is also eoncluded that this biota originated in 
an isolated continent, comprising at least the New Zcaland platform and Marie Byrd 
Land, wliich was divided at 80 m.y.b.p. 

4. The difliculties associated with the nortbern and Southern dispersai routes encourage the considéra¬ 

tion of trans-Pacific dispersa) by division and drift of a Mesozoic mid-Pacific continent, This is compatible 
with what ve know of tlie tcctonic historiés of the north and east Pacific and our présent ignorance of the tee- 
tonic liistory of the western Pacific mcans that the hypothesis cannot be r.xcludcd. The “ Pacifira ” hypo¬ 
thesis would explain many plant distributions, both livûig and fossil. The possibility that it might account 
for marsupial and monotreme distribution cannot be excluded. 
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INTRODUCTION 

In thc lest three years there hâve been several attcmpts to relate the biogeography of marsupial» 
to plate tectonics but consensus scems to be limited to agreeing that the first topio i» a real problem 
and it* so'ution mu»t somehow be tought in the second. Part ol the diversity of opinion dérivés from 
the vnriety of geophysical reconstructions to which biogeogenphers csn pin their ideas, However, 
there bi» also been important diversity of attitudes towards four biological topics, viz., the considéra¬ 
tion given to mammal» other than marsupials, the interprétation of the fossil record, Chemical palaeo- 
genetics, and the considération given to -imilar distribution patterns among other organisais. Eacb 
of these four topics can throw light on the general problem Rnd each will be discussed, but first the 
présent distribution will be outlined. 


2. — PRESENT DISTRIBUTION OF MARSUPIALS 

Within America there ure two major groups of marsupials, the didelpboids snd caenofestoids, 
while in Australie — New Guinea there are three, the dasyuroids, peramcloids and phulangeroids, 
The »tatu» of these group» will not he discussed now ; most accept the rank of super-family given by 
Simpson (1945). Most agréé on the sepnrateness of three of these groups but Brundin (1966), for 
exemple, disputes the séparation et this level of the Australien dasyuroids and American didelphoids. 

The caenolestoids are most abundaut in the high Andes of north-western South America end 
probably occur in similar ecotystems at decreasing altitudes down to 43°S in Chile. The didelpboids 
are also most diverse in the north-west of South America but extend over ail the continentexcept the 
southernmost 1500 km. They arc wcll represented in Central Ameriec and Didelphis itself extonds 
north into Canada. 

Ail three Australien groups are widespread through the mainknd, Tasmania and New Guinea. 
It i» not always appreciated that the représentation in New Guinea is very strong (Laurie and Hill, 
1954). h i» true that four of thc ten extsnt Australian families ère not found in New Guinea but ail 
four are very small families (three are monoepecific), specialised feeders, and the more extreme products 
of the weli-known adaptivo radiation into the many ecological niches of Australie. The six larger 
families are well representod in hoth islands end at leastone of them (Peremelidae) atteins its maximum 
diversity in New Guinea (Tete, 1948). 

A few repre ntatives hâve spread to blende near New Guinea but Keest (1968) convincingly 
suggesti that man has been rcsponsible. Apart from this, marsupials do not occur in neighbouring 
Indonésie or Melanesia, in New Zceland, or in eny part of Africa or Eurasia. 


3. — THE CONSIDERATION OF OTHER MAMMALS 

The importance of considering other memraals when diecussing marsupial biogeography dérivés 
from two ideas. The first is that important evolutionary events may h»ve coincided with geographical 
séparation and, therefore, the biogeography of relatad groups of similar rank must be taken into Account. 
Hoffstetter (1970, 1972) suggested thet the divergence of marsupials and placentals was aesociated 
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with an initial séparation of Pangaea into America — Antarctica — Australia (marsupials) and Eura- 
sia — Africa (placentals). Fooden (1972) also acceptcd tbe concept of Pangaea but suggested that 
the successive isolation by continental drift of Australia — New Guinea (189 m.y.b.p.) and Soutb 
America (135 m.y.b.p.) left these continents with, respectively, prototherians plus marsupials and 
marsupials plus placentals. (The dates quoted are Fooden’s). 

Foodeii’s hypothesis will bc criticiscd in a later section but, nevertheless, 1 believe hc is right 
in considering prototherians at tbe same tinte as marsupials. Both groups survive in Australia — 
New Guinea and it seems probable that the same set of circumstances accounts for the presence of 
holh ; at lcast, a single hypothesis which can account siinultaneously for both is préférable to separate 
hypothèses for tlie two groups. 

The three living gênera of prototherians, ail highly specialised feeders, are confined to Australia 
— New Guinea. The common echidna (Tachyglossus) is versatile and ranges over most of Australia 
as well as Tasmania and New Guinea. The other two généra are confined to the east, the platypus 
(Ornithorkyncus) not extending into New Guinea and Zagloasus only surviving in New Guinea (though 
there are late Tertiary fossils in Queensland). The fossil record of thèse monotremes is confined to 
the late Tertiary and adds nothing of biogeographical significance to what has already been said. 

Until recently, the simultaneous considération of monotremes placcd no restrictions on hypo¬ 
thèses whicli accounted for marsupial biogeography ; liaving no significant fossil record and no living 
relatives outside Australia — New Guinea, any hypothesis whicb could account for the presence of 
marsupials could account for monotremes too. (However, it did weaken hypothèses which rclïed on 
low probability events, such as sweepstake dispersai). It now seems possible that this situation should 
he modified in the light of recent opinions (Kermack 1967, Hopson 1970) that other cxtinct primitive 
mammals should be grouped with the monotremes in the Prototheria. In particular, Kielan-Jawa- 
rowska (1970) and Kermack and Kielan-Jawarowska (1971) hâve given evidence that the monotremes 
are quite closely related to the extinct multituberculates. Thus it seems possible that the monotremes 
may now be removed from the old rclict groups which hâve no close relatives (mentioned by Brundin 
in this symposium). If the multituberculates are indeed their sister group, then it is noteworthy 
that in Laurasia the multituberculates hâve a good fossil record but they hâve never been detected 
in a fragment of Gondwanaland (tahle 1). This suggests that the monotremes are derived from a 
Lanrasian group and have uever had the opportunity to spread far from where they are now found. 

Tbe second way in which the considération of other mammaliau groups is important dérivés 
from the idea that if geographical conditions had allowed the dispersai of one group, they should, in 
general, have allowed the dispersai of co-existing members of another group. Thus any hypothesis 
which allows the introduction of marsupials to Australia in the Tertiary from Asia or South America 
must account for the exclusion of the placentals which undoubtedly existed iu these continents. 

The most powcrful hypothesis put forward in favour of marsupial dispersai from South 
America to Australia via Antarctica, that of Jardine and McKenzie (1972), can be seen to suffer in 
two respects, unlcss it is to fall back on low-probability events. First it is neccssary to postulats 
that marsupials existed in SouthAmerica hefore placentals although there is no evidence for this. Second, 
it is necessary to have one hypothesis for marsupials and another for prototherians hecause there 
is no record of prototherians (e.g. multituberculates) ever having existed in South America. This 
discussion leads naturally into the next section. 

4. — THE FOSSIL RECORD 

a) Summary of the information. 

The cssential information about the distribution of fossils is given in Table 1. It should be 
noted that there is no record of marsupials from Asia, and Clemens (1968, 1970) has suggested that 
the sample of one late Cretaceous mammalian fauna from Mongolia is large enough to indicate that 
marsupials were not présent. Nor are marsupials, either fossil or living, known from anywhere not in- 
cludcd in the table. 


Source : AUNHN, Pans 


Table 1. — Summary of distributions of fossils of multituberculates, monotremes, marsupials and placentals. 


Prototheria 

Multituberculates 

Monotremes 

Australia 

South America 

North America 

Western Europe 

Asia 

Africa 

- 

- 

Cretaceous 

Palaeocene 

Eocene 

Cretaceous 

Palaeocene 

Cretaceous 

Palaeocene 

Eocene 

- 

Pleistocene 

Living 

- 

- 

- 

- 

- 

Marsupials 

Oligocène 

. 1 . 

Living 

Late Cretaceous 
| (Peru) 
Living 

Late Cretaceous 

Early Miocene 
[Extinct Period] 
Pliocène 
. 1 . 

Living 

Eocene 

Early Miocène 


i 

Placentals 

{Excluding bats, seals etc.) 

Late Tertiary 

Living 

Late Cretaceous 
| (Peru) 
Living 

Late Cretaceous 

Living 

Palaeocene 

Living 

Late Cretaceous 

Living 

Oligocène 
Living 1 


Early and mid Cretaceous fossils of doubtful taxcmomy hâve been omitted c.g. Holoclemensia (? marsupial), Pappotherium, Aegialodon, Endotherium 
(? placentals). It i* not apparent that resolution of any of these doubla i» crueial to the argument» presented in thi* paper. 


Source : MNHN, Paris 
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Protothcrian fossils, though not of multitubt rculates or monotreraes, are known from thc Juras¬ 
se (Cooke 1968) and Triassic (Crompton 1964) of Africa. With the exception of fossils from the upper 
Cretaceous of Peru (table 1) thèse are the only reliable Mesozoic mammalian fossils known from a 
remnant of Gondwanaland. [Thcre are possible fossil mammalian footprints in South America (Casa- 
miguela 1961). The report of Cretaceous mammalian fleas from Australia (Riek 1970) has been dis- 
countcd by an eminent siphonapterologist (Smit 1972) and cannot be taken as serious evidence for tbe 
presence of mammals until properly substantiated]. 

b) IrUerpreling the fossil record. 

Rccent writers on marsupial biogeography appear to hâve widely divergent attitudes towards 
interpreting absences from thc fossil record. Rcpresenting one extreme is Fooden (1972) whose hypo- 
thesis rcquircs the présence of prototherians and marsupials in Australia from 180 m.y.b.p. although 
the earliest known fossils are about 30 m.y.b.p. He also requires prototherians and marsupials in 
South America since 135 m.y.b.p. although fossils of the former hâve never been found and the oldest 
marsupial fossils (Sige 1968) are late Cretaceous (the Cretaceous ended 65 m.y.b.p.). A similar atti¬ 
tude is displayed by Cox (1970) who would require the presence of marsupials in Australia from about 
106 m.y.b.p. (Jardine and McKenzie 1972) and in Africa, where they hâve never been found, at about 
that tiine. 

At the other extreme of interprétation are Jardine and McKenzie (1972) whose hypothesis 
takes close note of thc absences of marsupials from the fossil record. Whereasthe hypothesis of Fooden 
(1972) could be greatly strengthened by new discoveries, it could not bc disproved hy non-discovery. 
In most branches of science, a quantitative assessment of probability (P) would be made. In the 
absence of objective methods for doing tliis, individuals must assess suhjectively and, while there will 
probably bc agreement that the absence of marsupial fossils from a région like Antarctica cannot be 
regarded as significant, judgments will vary for inhabited and accessible lands. My own preference 
is for hypothèses which, like that of Jardine and McKenzie (1972), take account of absences from the 
fossil record and do least violence to them. For this reason, I reject the hypothèses of Fooden (1972) 
and of Cox (1970) but recognise that there is a subjective judgment involved. 

c) An intérim interprétation of the fossil record. 

lt follows from the last section that 1 favour the hypothesis that marsupials came to Australia 
from elsewhere, arriving no later than the Oligocène (about 30 m.y.b.p.). Other aspects of their évo¬ 
lution are, 1 believe, relatively non-controversial in comparison with the manner of their arrivai in 
Australia. It is appropriate to discuss these less controvcrsial aspects now as they do not dépend 
on Unes of evidence which hâve yet to be considcred. 

Clemcns (1970, 1971), reviewing evidence from the fossil record, favoured the hypothesis that 
divergence of marsupial and placcntal lineages was an early Cretaceous event and that it probably 
coincided with geographical séparation. Early diversification of placentals took place in what is now 
Eurasia and of marsupials in what is now North America. The fossil record of early marsupial évolu¬ 
tion is confincd to what is now the castern margin of the Rocky Mountains but what was, in the late 
Cretaceous, t.he western shore of a sea connecting thc présent Gulf of Mexico and Arctic Océan (Clemens 
1970). In both western North America and Eurasia the earliest definite records, of marsupial and 
placentals respectively, are dated ahout 80 to 90 m.y.b.p. and multituberculates were présent witb 
both. While marsupials probably never appeared in Asia, placentals appeared in North America, 
though when is controvcrsial. Clemens (1970) believed that “ the first occurrence of placentals in 
North America might he pre-Campanian (i.e. before 76 m.y.b.p.), but that late Cretaceous North Ame¬ 
rican placentals were an immigrant stock remains probable. ” Subséquent to the arrivai of compara- 
tively advanced placentals in the Macstricbtian (72 to 65 m.y.b.p.), the marsupials declined (Lillcgra- 
ven 1969) and cventually hecamc cxtinct. Before they did so, however, the didelphid Peratkerium 
spread through eastern North America and the appcarance of this genus in western Europe in the Eocene 
is thought to hâve followed migration from North America (Clemcns 1970). Studies of sea-floor 
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spreading (Àvery et «I. 1968, Phillips *nd Forsyth 1972) would allow intcrchange of faunas betwecn 
Europe and North America vie Greenland Until 65 m.y.b.p. when spreading along the Reykjanes ridge 
commenced. A land connection hetween Greenland >nd Britnin was atill présent in the Eocene (Vogt 
1972). Didelphoid» b»came extinct in North America and Europe by the early Miocène. DifTerent 
species of didelphoid* from South America re-invaded North America when the présent land connection 
was estahlished in the upper Pliocène (Hnfîer 1970). 

Until recently, mareupials had been known from Soutli America only since the lowcr Palaeocone 
(Patterson and Pascual 1968) when didelphoid* and cacnolestoid* were présent togcther with five orders 
of placentals. Since four of these sevcn orders (Edentata, Condyl irthra, Notoungulata and didd- 
phoids) are known from the late Crctaccous of North America, tllcy are presumed to hâve migrated 
from there. In 1967, Grambast et al. dcscribed from the Pcruvian Andet the teeth of a condylarth, 
PenUherium (not to bc confused with the didelphoid Peraûterium) which, on the basii of contemporary 
spores of cbaracean algac, they identified as upper Crctaceous. This âge was later supported hy reports 
of the présence of tho cggehells of dmosours and, in addition, the teeth of scveral species of didch 
phoid marsupials were detected (Sigc 1968, 1971). Thus, although the entry of marsupials into South 
America bis heen put back to the upper Crcteccous, they arc still eccompauied hy placentals. 

It is uiuelly assumed that the invasion of South America hy mammals originated from North 
America. Recent reconstructions (Dietz and Holden 1970, Coney 1971, sce also Hafîcr 1970) «how 
a gnp of about 2 000 km. hetween the -outh end of western North America i nd the north-wcit corner 
of South Americe at the end of the Cretaceou». How thie was traversed by mammals is not clear. 
Eastwerd rpreading of the Farallon plate from the predecessor of tho Esst Pacific fisc (llerron 1972) 
may hâve hridgcd the gap with an island arc (Moorcs 1970, Coney 1971) which is now represented hy 
the Antilles and Vcnezuelan coast range. 

It should be noted that important groups of mammals did not enter South America with the 
marsupials, edentates, condylarths snd notoongulatee. These induda insectivores (s.l,), creodonts, 
carnivores,pro-simiansand,ofparticular interest, multituberculate«. For the placentels, this may possihly 
he explained hy the timing of the two events, i.e. the présence of the hridge on the onc hand end, ou 
the other, the évolution or arrivai in North America of different groups. The origin of the cacnoles- 
toids is unknown ; they were présent in the earliest Pelaeocene deposits of South America, radiated 
to attnin considérable promincnce and subsequently declined to their présent ohscurity. The tbird 
major group of American marsupials, the borhyaenoidr, originated in Soutb Americe and hecame 
extinct in the Miocène. 

Although the above may contsin soin* controversial points, it is believed that in broad outline 
it will be acceptable at présent to many student*. If it is accepted, then the main profil cm strips down 
to explaining the distribution of marsupials hetween the Americas (upper Cretaceous) and Australia- 
Ncw Guinea (no later then the Oligocène). Having said this, the two remaining topics menlioned in 
the introduction can be discuesed. 


5. — "CHEMICAL PALAEOGENETICS" 

This was the name given by Zuckerkandl (1965) to tbe study of évolution using the amino acid 
sequencet of proteine. It is unfair to imply, as I did in the introduction, that there is diversity of 
attitudrs to this topic hacause, in fact, it has not heen diecussed in reletion to marsupial hiogeography, 
the relevant data having been availahle only to the most recent authors. “ Chemical palaeogenetics ” 
allows the devalopment of a phylogeny indépendant of classical methods and estimation of dates of 
divergence of taxe which, while not indépendant of the fossil record as a whole (e.g, of the mammals) 
can be independent of the fossil record of a psrticular group («.g. of marsupials). Air, Thompson, et 
al (1971) bave estimated the date of mar*upial-placenUl divergence at 130 m.y.b.p. from the following 
data : 
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ProUin Million yeart tince divergence 95 % confidence (imita 

Myoglobin ill 85-136 

Haemoglobin a 139 123-154 

Hnemoglobin (3 137 104-170 

This date agréés well with tbe conclusion of Clemens (1970), mentioned in the previous section, tbat 
divergence was an early Cretaceous event. 

The only other availablc date is that of Thompson and Air (1971) for the divergence of two sub- 
familirs of kangaroos (the Macropodinac and Potoroinae) at 50 m.y.b.p. (with 95% confidence limita 
41-57 m.y.b.p.). Tbe Australian marsupials are a relatively homogeneous group (Kirsch 1968) appro- 
ximately équivalent to the didelphoids or caenolestoids as judged by serological techniques (Hayman 
et al, 1971). Bcfore 50 m.y.b.p., the Australian marsupials must hâve separated from the American, 
the superfamily Phalangeroidea must hâve differentiated from tbe other two Australian superfaruilies and 
the family Macropodidae must hâve differentiated from the remaining phalangeroid families. 

Jardine and McKenzie hâve postulated a Southern land-bridge from South America to Australia 
between 75 and 45 m.y.b.p. In view of the above observations it seems reasonable to suppose that 
this land bridge could only hâve been open in the early part of the period postulated, otherwise South 
America and Australia should s b are marsupial groupa down to the suh-family level. The date also 
suggests cither that there were marsupials in Australia beforo the time of the earlicst fossils (about 30m.y. 
b.p.) or that marsupials evolved to sub-family level before they invaded the majority of what is now Aus 
tralia — New Guinea. 


6. — DISTRIBUTION PATTERNS AMONG OTHER ORGAN1SMS 
a) Introduction, 

The interchange of ideas between biogeography and plate tectonics should be two-way, though 
perhaps not equal. At présent there is a desire to interpret biogeographical distributions in terms 
of the " hard fac.ts ” of geophysics. However, as one gocs back in geological time, geophysical " facts ” 
become softer until they are comparable with thosc of biogeography. I believe this to be the case 
now for the Mesozoic in the Pacific area. If geophysicists are to be induced to take a» much notice 
of biogeography as biogeographers do of plate tectonics, they must be presented with distribution 
patterns, not explicable by modem dispersai and applying to a reasonably large and diverse range 
of organisms. This eeeking after patterns is also, of course, bénéficiai to the biologist, because if a 
particular group (e.g. the marsupials) has a distribution pattern like many other organisms, one is 
more confident of its significance in terms of plate tectonics. Tbe question then is, into what pattern, 
if any, do marsupials fit ? 


Table 2. — Amphi-Transpacific disjunct généra and higher taxa of angiosperme — from van Steenis 

(1962) 

Number 


North warm-temperate nnd sub-tropical 

115 

Tropical 

80 

South sub-tropical and warm-temperate 

23 

South Temperate 

62 


1. There are many north tempe rate and arctic caiei hut theae nro of no biogeographical lignificance in the preient 
eontext. 

2. Temperato ’’ includea not oniy lowlands at 45°-60 B latitude but also altitudes of 2400-4000 métré» in the équa¬ 
torial ïone ; thu» a tropical distribution is not to be explained by a eimultaneous altitudinal and northerly migration of 
a «outh tempernte genus (e.g. up the Andes). 


Source : MNHM, Paris 




Clrtrly, the présent distribution pattern of marsupial» is amphi-transpacific in the torminology 
o( van Stcenis (1962) who recordcd the number of case» of disjunct généra and higher taxa of angio> 
•perms. Mis data are reproduced in Table 2. The two patterns mort relevant to mareupials are tha 
»outh temperate and tropical ; each of these will be discussed and attempU raade to fit marsupial» 
into tbem. 


h) Th* South Tempêtai* distribution pattern. 

This is, of course, the subject of one of the earlieat and mort durable généralisations of biogeO' 
grsphy. In 1853, Sir Joseph Hooker listed 228 angiosperm specics in a " Comparative table of phnts 
whicli may be «onsidered as representing one anotber (more or less remaritably) in two or ail three 
South tempemte land masses ”, i.e. New Zcsland, Auslralia and South America. Ha believed that 
hc had discovered a botanical relationship ” which is not be accountcd for by any theory of transport 
or variation but whicb is agreeable to the hypotbesis of ail being membrrs ol a once more extensive 
flora, which has been broken up hy geological and climatic causes. ” This conclusion bas survived 
the immense literature it has invoked and has beea extended to organisms other than angiosperm». 

The évidence, including that lor animal», was summarised by Darlington (1965) who has him- 
iclf made an important généralisation. Thus (p. 107) ” Most of the peculiar «outhern eold-temperste 
groupa of plants end iuvertebrates that arc common to soutbem South America and aouthern Aua- 
tralia — Tasmania occur in New Zealand too This appears to be true ol the dilferent groupa of 
beetlcs which Darlington investigated himsclf. It is also true of the liverworts discussed by Schuster 
(1969) (whose remarks about the poor dispersai chnracteristics ol these organisai» should be noted). 
Among the Diptera, the generilisstion holds quite well for at (csat two lamilics ; in the Mycetophilidae, 
out of 22 gcncra shared hy aouthern South America and southeastern Australia, 15 are also lound in 
New Zealand (Freeman 1951) ; in the Tipulidae the corresponding figures are 7 out of 11 gênera (Ale¬ 
xander 1929). Among the chironomid midges rtudied by Brundin (1966) (which will bc discussed 
again latcr) tlic généralisation holds for three large généra hut there are five sroall généra (3 to 7 spccias 
esch) not found in New Zealand. 

This last example is tha chief exception to the généralisation ol which I am aware and it is pos¬ 
sible that the explanation may be found in the following. (lood (1964 appendix B) lista 28 généra 
(or sistar-pairs of généra) of angiosperm» of which 7 are not found in New Zealand. Scrutiny shows 
that one of tbese (Lomatia) occur» in New Ctledonia and two (Euctyphia and Gevuina) hâve siater- 
genera there (van Stcanis and Balgooy 1966). New Caledonia is probabty a northern outpost ol tbe 
tame landmass that ineludes New ZcaUnd (Fleming 1969). Thus Good’s list of exceptions can be 
whittlcd down to even more insignifiant proportions if Naw Zealand is extended to include New 
Caledonia. Perhaps tome of Brundin’» fiva axcaptional genem (four ol whieh havo membere at low 
latitudes such as Peru or Queensland) migbt be similarly eliminatsd. I am unaware of any studies 
of the chironomids of New Caledonia. 

While acknowledging that further assessment is désirable, at this stage I beliave Darlington’» 
généralisation is a useful one. Mott groups of plants nnd invertobrates shared by Southern South 
America and south-sast Australia are lound in Naw Zealand. This probably has a hasis in different 
land connection» in the past. The relevant question is whether the explanation for the exceptions, 
which some might bold to include marsupial», must ba sought in different land connections, or in extinc 
tion from New Zcsland. !t is my présent belief that many of the exceptions to Darlington’i généra, 
lisation might be accounted lor by ” chance ” extinction during tha last 80 m.y. Parlicular plant and 
invertehrntc généra are likely to hâve cscaped notice in tha [ossil record. 

DilTerential extinction may also account lor tho situation found by Brundin (1966) in his the 
rougfa taxonomie studies of chironomid midges. These strongly suggest that, unlike New Zealand’t, 
Australia’s chironomids are highly specialiscd (apomorphic) relatives ol more generslised (plesiomor- 
phie) types found in South America. They includa tbe five small gênera already mantioned as being 
absent from New Zealand. Wbile a simple explanation of this is tbat Austrolia’s chironomids hâve 
been derived by migration from South America, it is not the only one, Both may bave been derived 


Source : MNHN, Paris 


MARSUPIAL BIOGEOGRAPHY IN RELATION TO CONTINENTAL DRIFT 


225 


from a uonimon area (the Southern part of South Pacifiea ” — see later) but conditions favouring 
extinction of chironomids inay hâve bee.n more prévalent in Australia so that only highly specialised 
types hâve survived there. Sueh conditions might well hâve occurred during the Cenozoie northerly 
drift of Australia. 

It secms unlikely that extinction can aeeount for the absence of marsupial» from New Zealand, 
or non-discovery for their ahsenee from the fossil record. This has been discussed by Flemming(1962)as 
follows : “ ... it is diflicult to suppose that mammals, once established, would hâve subsequentlv sue- 
cuinbcd in a couiitry that snpported flightlcss rails aud ratites unlit the dawn of the human period. 
Ilad dinosanrs (or early mammals) reached New Zealand by a land connection at the time Nothofagus 
came hcre, we would cxpect thcm to hâve survived as relies or to hâve radiated adaptively to fill soine 
of the many empty niches in primitive New Zealand ”, 

To this must be added the fact that inarsupials are only doubtful members of the south teinperate 
fau lia of South America; they do not oecur in the southerninost 1500 km, of the continent. In suin- 
mary, 1 believe that the wright of évidence is against marsupial» helonging to the south teinperate 
distribution pattern. The possibilité - eannot be excluded but there is suflicient reason to examine 
other distribution patterns. 

c) The tropical amphi-transpacific distribution pattern. 

Aiiothcr quotation froni Darlington (1965, p. 38) is : “ South America and Australia do share 
soute notable groups of voitchrates, including marsupials, Ieptodaetylid and hylid frogs and chelyid 
turtles, but thèse are ail inainly tropical or warm teinperate animais. Alost of thcm do not show spécial 
rclationships between the Southern coId*temperate forms on different continents”. If tbis opinion 
is correct, it foeuscs attention on the tropical amphi-transpacific distribution pattern. 

The strongest support for the reality of sueh a pattern eomes from the angiosperms and parti- 
cularly from vau Stecnis (1962) who, as already noted (table 2), recorded 80 disjnnct groups (of varving 
taxonomie ranks) confined to the tropics on both aides of the Pacifie, lu the same table he also recorded 
81 similar tropical amphi-transatlantic groups, suggesting that the tropical floral connections across 
the two oeeans are approximately equally strong. The figures given by Axelrod (1970) suggest that the 
trauspacific link is weaker tlian the transatlantic ; at the family level his ratio was 8 to 12 while at the 
generic level it was 37 to 91, That about a quarter of the groups should be removed from the list of 
80 recorded by van Stecnis is indicated by a preliminary analysis of the data given by van Balgooy 
(1971) which suggests that about 20 groups are eithe.r not truly amphi-transpacific, or not truly tro¬ 
pical, or so widely sproad in Pacific islands that their hiogeographieal signifieance must be douhted. 
Van Balgooy’s snrvey was strietly confined to généra (not other taxonomie groups) ascertained by their 
présence in Pacifie islands (not the adjoining continents) and thus ofîers no informations about many 
of van Steenis ’ cxamplcs and is only capahle of adding new cxamples at the generic level ; about 7 
généra are in fact added. The overall impression from the three authors (van Steenis 1962, Axelrod 
1970, van Balgooy 1971) is that, while not as strong as the transatlantic connection, the transpacifie 
one is still strong. If we regard the former as a reflection of continental drift, we should take seriously 
the possibility that the tropical amphi-transpacific pattern might be cxplained similarly. That it 
is not due to over-land migration was conchided by Axelrod (1970) who reviewed the subject and stated, 
“ The idea that taxa now common to the Old and New World tropieal régions migrated from one area 
to the other via the North Atlantie and Beringia during Paleogene times finds no support from paleobo- 
tanic or palcocliinatic evidence, and is also inconsistent with their adaptive and evolntionary relations. ” 

Can marsupials he relatcd to sncli a pattern ? H Darlington’s opinion tliat they are of tropical 
origin is correct, they inay be. llowever, the présent distributions of tropical transpaeific plant groups 
on the western side of the Pacific océan often inrlndc areas where marsupials do not oeeur, sueh as 
lndonesia. China and even Japan (sec also Mackawa 1965). The majority of amphi-transpacific plant 
distributions inelurle New Guinea and/or Queensland and it is conceivalfle that soine tropical plants, 
but not marsupials, inay hâve been able to migrate from thèse areas. Thus the idea that the angio- 
sperm and marsupial distributions are connectcd need not be dismissed although the connection is 
rather loose and needs more detailed investigation. 

4 5B4 013 6 15 


Source : AtNHN, Pans 



226 


P. O. MARTIN 


7. — ÀSSESSMENT OF HYPOTHESES ABOUT MARSUPIAL BIOGEOGRAPHY 

With the above ideas in mind we can now discuss the three main hypothèses about marsupial 
biogeography. 

a) Northern dispersai. 

Dispersa] from North America to Australia via Asia can he dismisied briefly. Australia and 
East Antarctica separated in the Eocene (Le Pichon 1968, Sproll and Dietz 1969). The date favoured 
by Jardine and McKenzie (1972) is 43 m.y.b.p. although pulacontologiste record the Crst marine incur¬ 
sion soutb of Australia at about 48 m.y.b.p. (Mc Gowran 1971). Since then Australia has moved north 
by between 30° and 15° of latitude depending on whether or not the ridge alto migrated. Thii appears 
to rule out any contact witb Asia before the Oligocène. If, despite their absence from Indoncsin or 
Asia both now and in tbe fossi] record, marsupial» hadentered from the nortb when Australia eventually 
collided, it is most unlihely that they would not bave been accompanied by placentsls which were 
undoubtedly well-established in Asia by that time. I bave expreesed thi» opinion before (Martin 
1970) and «ee no reason to change it. Cox (1970) has also argued convineingly againet the hypotheeis. 

b) Southern dispersai. 

Dispersai of marsupial! to Australia from South America via Antarctica is an hypotbesjs that 
baa been advanced by many authors but attention will be directed to the paper of the latest and stron- 
gest champion», Jardine and McKenzie (1972). Tbe basis of tbeir paper was laid in geopbysical recons¬ 
tructions by McKenzie and Sclater (1971) of the Indien océan for 36, 45 and 75 m.y.b.p. Although 
tbeir detailcd studies did not extend to the South Pacific, their reconstructions revealed a Ir.nd bridge 
from Soutb America to West Antarctica to East Antarctica and Austraba and this was an obviou» 
route for marsupial dipcreal. The biogeographical objections will be summarised shortly but first 
there is one geopbysical objection, viz. that the geography of West Antarctica may hâve been over- 
simplified. If ail the ice were removed from West Antarctica now, an arebipelago would be revealed 
wbicb, even allowing for the résultant uprising, would not form a land bridge like the one Jardine and 
McKenzie (1972) hâve invoked (Anderson 1965, Hamilton 1967, Schopf 1970). PaJaeomagnetie pôle 
déterminations (Scharon et al. 1970, Blundell 1962) indicate that two parts of West Antarctica hâve 
bad separate historiés in tbe Mesozoie. The Antarctic peninsular bas a Cretaceous pôle close to the 
présent one and may indeed bave moved little since tben. However, a Cretaceoue pôle from Marie 
Byrd Land is at 105OE., 30°S. and strongly indicate» a separate movement from a location to the north 
in the Paeifie Océan. Scharon et al (1970) suggest that Antarctiea should be thought of as threc sepa¬ 
rate parts — the Antarctic peninsular, West Antarctica and East Antarctica. These points are illus- 
trated in figure 1. 

No Cretaceoue pôle is known for East Antarctica so that the palaeomagnetic test of McKenzie 
and Sdater’s (1971) 75 m.y.b.p. reconstruction (their Table 11 and Figure 46) dépends, as far as Antarc- 
tica is concemed, on the pôle for the Antarctic peninsular alone. The Jurassic pôle for East Antarc- 
tica (Beck 1972) is about 80® of arc away from tbe reported Jurassie pôle for the Antarctic peninsular 
(see Créer 1970, p, 391 for discussion), Nevertheless, it il conceivable that by 75 m.y.b.p. East Antarc¬ 
tica and the Antarctic peninsular, but not West Antarctica, could bave arrived in the positions shown 
by McKenzie and Sclater (1971) and there might hâve heen a lsnd bridge from the root of the Antarctic 
peninsular to East Antarctica (Anderson 1965 pp. 52-53) despite the absence of West Antarctica. 

Thus Jardine and McKenzie's (1972) general hypotheeis cnnnot be dismisied on geophysical 
grounds though 1 believe thaïe grounds should remain in question until a study, compleroentary to 
that of McKenzie and Scleter (1971) of the Indien océan, has been completed for the South Pacific 
and South Atlantic. Factor* sueh as the above and the following should he assessed properly. The 
Endeavour fracture zone (Fig. 1) has been reliably piotted north of the Pacific — Antarctic ridge 
(Christoffcl and Ross 1970). It finishes sdjacent to tha New Zealand platform at the anomaly corres- 
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Endeavour fracture zone north of ridge after Christoiïel and Ross (1970) ; it bas been extra polated «onth of ridge. 
Former virtual géographie polos shown in square» ; KW Crctaccous West Antarctica, KA Cretaceous Antarctic 
penintular, JA Jurassic Antarctic pcninsular, JE Jurassic East Antarctica. P is soutll pôle. 
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pondmg to 80 m.y.b.p. Il it i» extrapolated to the South i» finisbes adjacent to the continental plat- 
form of West An t arc t ica near the Edael Ford Ranges of Marie Byrd Land. It ma y reasonably be asm- 
med tbat the two Und messes were joincd before 80 m.y.b.p. (Seharon et al 1970). If one takes notice 
of the Cretaceoua pôle for Marie Byrd Land, this continent, which 1 shall refer to as " South Pacifica ”, 
was positioned well to the north in the Pacific oeeen and, contra most reconstructions, much nearer 
the South American margin of Gondwanaland than the Australien ono. 

While diacussing the reconstructions ol McKenzie and Sclater (1971), it is profitable to point 
out anotlier implication, though this is not necessarily an adverse criticism. They State ” the accu- 
racy of the latitude of a point on a plate in the reconstructions is less accurate than the relative positions 
of two points on different plates Nevertlielsss, the 75 m.y.b.p. reconstruction was tested against 
palaeomagnetic pôle positions ; in it South America end Afriea appear about 2° south of présent Irti- 
tudes. The 15 m.y.b.p. reconstruction was not so tested and, in view of the quotation above, it is 
not valid to tnke literally the fact that, in their figure 14, Alrica and South America are shown about 
14» ofletltudefurther south than in the 75ra.y.h.p. reconstruction. If one assumes tint this ” 14® bob ” 
is an artelact and move Africa and South America to tbeir présent latitudes, this has the cfTect of 
placing Australia nearer the south pôle so that the juncture with East Antarctica isnearthe Antarctic 
cirele, as it is nlso in their 75 m.y.b.p. reconstruction. Th» is illustrated in figure 2. One implicition 
is that, since 45 m.y.b.p., eastern Australia has rooved at least 30® north (the ridge having moved at least 
15® north). This i» not supported by the most relevant pabcomagnetic pôle position whieh indicates 
that since 51.6 m.y.b.p. Australia has moved north by 17®, this figure being based on a pôle position 
with 95 % confidence limite of radius 5.3.® (Wellman et al. 1969). A second implication concerns 
the dimate and végétation. There is good evideoce (McGowran 1971} lor wirm water (though not 
tropical) in the upper Eocene off Southern Australia. A land Hors dated just prior to séparation (49 
m.y.b.p.) and from elose to the site of séparation (see figure 2) has b«en studied (Lange 1970, Seuthcott 
and Lange 1971). The lossils Irom this Mislin flora resemble the forçât floor litter from présent- 
day sub-tropical Queensland. While it mny b« conceivabla that températures could be compatible 
with this, day-length must alsobe considered andit seems surprising that such a flora could hâve existed 
near the Antarctic circle. Either this anomaly, or the “ 14® bob”, requircs an expia nation. 

The biological arguments against Southern dispersai in the period between 75 m.y.b.p. and 45 

a) One hypothesis is needed for marsupials and nnother for prototberians. 

b) At least in the later stages, Australien marsupial suh-families had evolved and their exclusion 
from South America must be accounted for. 

c) Plaeentals were présent in South America at the same time as marsupials and their exclusion 
from Austral» muet be accounted for. 

d) If a Southern land bridge existed between 75 and 45 m.y.l>.p. there should bc biogeographical 
links between Southern South America and south-east Australia. There are, but most componenU 
of this South Temperate biota, unlike marsupials, are also found in New Zcaland. New Zealand’s 
lait épisode of drilting baving begun at 86 m.y.b.p., tbe implication is that the South Temperate biota 
originatsd before 80 m.y.b.p. and did not include marsupials. 

There seem to be at least two possible solutions. Both start with " South Pacific» ” isolated 
in the Pacific until 80 ro.y.b.p. Tbis accords with tbe conclusions of Fleming (1962, 1969) thaï, except 
in the upper Jurassic and lower Cretaeeoui when many Tethyan immigrants arrived, New Zealand 
had been isolated and, since then, has received only a trickle of immigrants by long range dispersai, 
From the lowar Cretaceous until 80 m.y.b.p., the biota would bave evolved and, it is proposed, il the 
ancestral source ol tha présent Soutb Temperate biota. At 80 rny.b.p. tbe Pacific-Antarctic rise 
divided “ South Pacifica ”, moving the New Zealand platlorm to its présent position. From this 
point there are two possibilities. First, to the south, islinds were sepnreted and, on the eastern side 
these carried the South Temperate biota to aonthern Châle. On tbe western side Marie Byrd Land 
collided witb Fait Antarctica south of Tasmania’s position at tbat time. On this hypothesis there 
has never been a land-bridge between Soutb America and Australia. Marsupials did not disperse 
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p 1Q 2 ._The 45 m.y.h.p. rccônatruction of McKenzie «ad Sclater(1971) with, auper-impoacd, the poiition of the Antnrc- 

tio circle if the pôle ia moved ao that Africa and South America are in the latitude* which they occupy now and 
in the 75 m.y.b.p. reconatruction of the urne author*. Tht position of the aub-tropical Maalin fiera (49 m.y.h.p.) 
ia olao marked. Note (1) McKenzie and Sclntcr (1971) did not teat thi* 45 m.y.h.p. reconstruction » gaina t the 
polo poaition ai atringently ai they did their 75 m.y.b.p. reconetruction. (2) The relative position* of South Ame¬ 
rica, Antarctica and Australia. are nearly the lame in the 45 and 75 m.y.h.p. reconstruction!. (3) Thia figure 
ia identical with figure 3 of Jardine and McKanzie (1972) (except for my two additions). 

this way. Brundin’s pattern of chironomid relationships dérivés from the idea that tbe islands going 
to botb South America and Australia were from the Southern part of “ South Pacifica ” and there 
has been a more severe pattern of extinction in Australia. 

The second solution is that the Southern part of “ South Pacifica ” collided with both Southern 
South America and East Antarctica thus forming a land bridge. It must have existed at about the 
end of the Cretaceous and could not have persisted for very long. Across this there could have been 
one-way dispersai of marsupials (but not placentals) and chironomids but, on the evidence of Darling- 
ton’s généralisation, not very much more. A separate hypothesis is needed to account for the pre- 
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«ence of prototharians in Australie — New Guinea. Three propositions raust be invoked to account 
for the non- migration eastwards of the very characteristic part of the Australian (lora 80 notably absent 
from South America (and New Zenland). First, this ilora evolved in tho western half of Australia ; 
second, this must bave been separated from the eastern half by a harrier to migration ; third, this 
harrier must hâve extended south into Enst Antarctica. 

My own assessment if that, while this second possibility cannot he discounted, tbe prohehüity 
that marsupials having been dispersed by a Southern route is low enough to justify seriou* considé¬ 
ration of other hypothèses. 

c) Trans Pacific dispersai. 

Three years ago 1 briefly reviewed the northern and Southern dispertal route hypothèses for 
marsupials (Mertin 1970), found them as douhtful as 1 do todoy, and suggested that their weaknesses 
justihed considération of dispersai across the Pacific hy division of a hypothetical land mats. ” Paci¬ 
fies ” is an old idea which dates hack to Hallier (1912) who invoked it as the hirthplace of the angios- 
perros (see Takhtajan 1969 for a hrief discussion). Such an hypothesis, if it had a geophysical baais, 
would be an answer to four important and related phytogeographical prohlems. The first has already 
heen mentioned, via. the many modem disjunct transpacifie plant distributions. The second is 
the disjunct trans- pacifie fossil plant distributions such as the Carboniferous Gigantopteris flora (Seward 
1931) and the Mesozoic Cycadeoidea (ICrassilov 1972). The third i» the growing consensus of opinion, 
based on présent distributions of plant famih'es considered to be primitive, that the angiosperms ori- 
ginated in lands at présent around the horders of the Pacific océan (see particularly Takhtajan 1969 
and Smith 1970). The fourth is the evidence for a Mesozoic north-south migration route in the Pacific 
(Melville 1966, 1967, 1969) which accounts for the bour-gliss-shaped hi-hemispkeric distributions such 
as that of the Fagoideae (Notkofagas and Fagus) (van Steanis 1971). 

These problems were considered hy Melville (1966, 1967, 1969) who has grasped the nettle and 
named those prosent lands which he thought might hâve formed parts of a Mesozoie “ Pacific* ”, 
prohahly with northern and Southern components only temporarily conneeted. The concept does 
not scem to hâve heen seriously discussed hy zoogeographers though Krassilov (1972) has implied that 
it could account for the distribution of homed dinosaure (ceratopsians), between Mongolia and western 
North America, which was descrihed by Colbert (1948). Wilson (1968) has drawn attention to the 
distributions of earthworms of the genus PluteUus (Omodeo 1963) and land gastropods of the family 
Camaenidae (Walden 1963). In this symposium there hâve heen discussions ahout nt least three tuorc 
animal groupa which may he good examples of amphi-transpieific distributions, viz. leptod ictylid 
and hylid frogs (Cracraft) and ostcoglosaomorph fish (Patterson). Tbe idea should hâve some interest 
for those biologiste who agréé with Clemens (1970) that the évolutions of angiosperms, insects and pri¬ 
mitive mammal* were intimately linked. 

The geophysicol hasii invoked hy both Melville (1966) and myself (Martin 1970) to account 
for the spreid wus the Darwin rise (Ménard 1964, 1969). The Darwin rise has faded into ohscurity 
following the successe5 of the hypothèses of sea- floor spreading and plate tectonics. These hâve led 
to tbe Tealriation that much of the present Pacific océan had heen occupied in the Mesozoic by the 
Kula and Farallon plates, both now largely sub-ducted (Atwater 1970). Even if the former existence 
of the Darwin rise i* douhtful in the form that Ménard postulatcd, nevertheless the idea of a north- 
westerly trending Mesozoic rise in the Pacific is stGl very much alive. Untill 10 m.y.h.p. such a ris* 
was active as the horder between the Pacific and old Farallon plates (Herron 1972). Much of the 
Pacific plate must hâve been formed by its activity. Since no part of the Pacifio floor is older than 
Jurassic (136-190 m.y.h.p.) it follows that, theoretically at least, land separated on a ridge during the 
Jurassie could bave spread to opposite margins sinee then. 

Ménard (1964) suggested that there could hâve heen continental movement in the Mcsozoio 
Pacifie associated with the Darwin rise. Whether this was possihle in relation to more «cent ideas 
is unknown but it cannot he disraitsed. MeElhinny (1971) analysed palncomagnetic pôle positions 
and, hecause pôle path» only converge with that of Siberia in the Cwtaceous, suggested that “ tho 
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Verkhoyansk (eastern Sibena) and Sikhote Alin (eaat of Manchuria) régions were sépara te continental 
fragments which hâve been wclded onto Asia leaving behind tbe Pacifie océan as seen today. " Pre* 
sumably this inovement was associated with the Kula plate. (The implications for biogeographers 
interested in Mesozoic Beringia are important). There is now a great deal of evidence that parts of 
the west coast of North America hâve polar wandering curves wbichsuggest tbat they originated to the 
South and west of the main part of the continent which they joined in the Cretaceous (Beck and Noson 
1972, Packer and Stone 1972 ; see also Saad 1969 and Ernst 1970). Wilson (1968) suggested that 
parts of other continents from the west were driven against and under North America causing the 
uplift iu Nevada and Alberta ; Wilson and Burke (1972) hâve re-aflirmed this. Islands of the size 
discussed by Wilson could hâve had profound biogeographical conséquences. 

On the western side of the Pacific the situation is much more complex due, among other things, 
to the existence of extensive marginal basins (Karig 1971). 1 hâve speculated (Martin 1970) that 

part of New Guinea (i.e. the Coral Sea Zone of Glaessner 1950) and/or the Coral Sea Platform (often 
called the “ Queensland plateau ” but I prefer the naine proposed by Fairbridge 1950) migbt hâve 
spread from the Darwin rise carrying marsupials and, 1 would now add, monotremes ; when Australia 
moved nortb in the mid-Tertiary, it eollided with these former islands and their biota gained access 
to the mainland. 1 still believe this remains a possibility that cannot be dismissed. fn order to spread 
westward from the rise botween the Pacific and Farallon plates to the longitude of eastern Australia, 
rapid rates of plate movement may hâve been required. Such rapid rates are known from other parts 
of the world ; e.g. 7-9 cms. per year for simple spreading (Larson and Chase 1970), 16-18 cms. per year 
under the concurrent influence of two spreading ridges (Herron 1972), and 11 cms. per year for the 
Turkish plate due to the scissor-like action of the Eurasian and Arabian plates (McKenzie 1970). 

Trans-Pacific dispersai of marsupials has been criticised on two grounds. First, it has been 
said to be unrcalistic and at complété variance with current data and concepts of continental movement 
(Cox 1970, Keast 1971). I cannot accept this, especially in view of our présent ignorance about tcc- 
tonic events in the western Pacific in the Mesozoic. The other criticism (Cox 1970) is that it does not 
explain how marsupials arrived in the hypothetical Pacific land-mass. While f believe that it is pré¬ 
maturé to either ask or answer that question, 1 would point out that they did not necessarily migrate 
there in marsupials form ; for cxamplc, the séparation of marsupial and plncental lineages could hâve 
coincided with the séparation of the hypothetical Pacific land-mass from part of présent Eurasia. 

My présent belief is that it is too early to assess the hypothesis of trans-Pacific dispersai of mar¬ 
supials. Southern dispersai via Antarctica may yet prove to be reasonable but it now présents sulfi- 
cient difficulties to rate as low the prohability of this hvpotbesis being correct. This is a good reason 
for retaining an open mind about trans-Pacific dispersai. 


8. POSTSCRfPT — NEW GEOPHYS1CAL EVIDENCE 

New geophysical papers encourage me to re-emphasise my conclusion that it is too early to 
assess many problems of Pacific biogeography in the light of plate tcctonics. Outstanding papers 
of great relevance are those of Larson and Chase (1972) and Larson and Pitinan (1972) who take a 
step further in elucidating the ridge system separating the Pacific, Kula, Farallon and Phœnix plates 
during the Mesozoic (figure 3). The rapidity of movement is illustrated hy Larson and Pitman’s 
estimations that at 100 m.y.b.p. the rate of sproading between the Pacific and Farallon plates was 
10 cms. per year while hetween the Pacific and Phoenix plates it was as fast as 18 cms. per year. The 
magnitude of the events can be gauged from their estimations that, since the Cretaceous, at least 7000 
kms, of oceanic lithosphère hâve been underthrust beneath North America, a similar amount beneath 
Eurasia and about 5 000 kms. beneath South America and/or western Antarctica. The possible 
movement of land associated with these events bas not been discussed and neither has the effeet on 
lands and marginal seas of the western Pacific. Other new papers relevant to this last area hâve been 
published. Although largely eoncerned with establishing a principle, Fitch (1972) has thrown some 
light on the complex area between China and Australia and has recognised the China plate (which he 
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Fi». 3. — Map mdrawn from Larton tnd Pitman (1972) ahowing tlir Pacific, Kula, Fitntlon and Phttmx pial,a al 110 
m.y.b.p. The ridjsa leparatidg th« platca arc plottad rclativt to thc Altanüc Ocoan csulLnonti at tbat tima and 
Iba plot conetructiou ia baaad an th* prcacnt-day location of Norlh America ao that the palaao-equator apprara 
at a currad lina.Probable axtenaaona ol ridfoi arc ahuwn atdaabod linca. The Kula pial» ia mm "rlliroly aubduclad. 
Th» eide» bataroan th» Famllonaud Pacific plataaisnowaxlinct and partie aubduclad banealh Norlh America; to 
illualeate n» movamant, thr (ractur» icnae boundiog th» promiuent ditplacamant (d) iu it ar» ahowu in their prr- 
aent poailiana relative to tba adjacent coati ol California with, at right nnclri and naarly norlh aoulb, th» mapna 
tic linution corrcapondiof to about 30 xn.y.p.b. For clarification ol tha eouthom tripla jonction, ara Horron 
(197ÎJ. 

sbowa ae including the Silthote Al in région mentionne! earlier) ea having heen distinct front the Eura 
•ian plate. The Indoneeiau area hui alto heen oousidered hy Audley-Charles at al. (1972) wbo diecusa 
the eventa eonaequent upon Australia’a northerly movement in the Tertiary. It ia intereating that, 
like Rod (1966), these author* hâve been influence hy du Toit (1937) through Carey (1958) to place 
contrai New Guinca north-cast of Australia and rotatiug anti-ciockwise into ita présent position. It 
ie particularly intereating that Johnaon end Molnar (1972) hâve heen led to conclude that during its 
northerly drift, Australia (including eouthern New Guinea) collided with an itland arc, the " Papuan 
arc ”, which is now part of New Guinea ; thia arc might well correspond with the maraupialbearing 
islands I hâve formerly postulated (Martin 1970). 

While beliesang that it it prématuré to tuggeit particular solutions, I neverthclers think that 
there are tome indications ahout whet witl he important in deriviug those solution». The riddle of 
the origins of the flora and fauna of New Zealand, including the exphnation for the South Temperate 
biota, will, I beüeve, bc tolvcd when the connection it eat»bli»hed between the tectonic eventt aeso- 
ciated with the System of ridges descrihed hy Larton and Chase (1972), Larson and Pitman (1972) 
and Horron (1972) and the geological and biogeogeapliical historié» of New Zealand ai they hâve heen 
deteribed hy Fleming (1969). I helieve the solution may he compatible with the euggestion 1 hâve 
already made ahove. If thia does not alto tolve the problem of marsupial distribution, and I hâve 
already given reasont why 1 think thie it improhahle though pottible, tben the next focu» of attention 
thould be New Guinea, If part of New Guinea was indeed formerly north-east of Àuetralia and orien- 
ted north wetterly, then it i» posaible that it wae dorivtd from tbe parallel Pacific'Farallon ridge. 
It ia worth repeating the ttatement of Rod (1966) that " the major lete Cretaceoua and especially 
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Tertiary faults of New Guinea are the expression of a tremendous drag towards the wcst combined 
with a small anti-clockwise rotation That central New Guinea may not hâve been as closely applied 
to Australia as Audley-Charles et al.(1972)indicate, is strongly suggested by the markcd différence between 
the two floras (Good 1961, van Balgooy 1971) despite the fact that Southern New Guinea is tectoni- 
cally part of Australia (Glaessner 1950, Audley-Charles et al. 1972). The causes of central New Gui- 
nea’s postulatcd movements, and of the great westward salient of the Pacific plate north of New Guinea, 
are clearly of the greatest interest. 
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DISCUSSION 

Intervention du Professeur R, Hoffstetter : 

Dans la communication du Dr. Martin, j’ai beaucoup apprécié ]a richesse de l’argumentation, le souci 
d’objectivité, la prudence des conclusions qui laissent la porte ouverte à diverses interprétations. Il est certain 
que. nas informations actuelles ne permettent pas de présenter un tableau définitif de l’bistoirc biogéographique 
di’B Marsupiaux. Certaines hypothèses avaueées (celle de Fooden p. ex.) doivent cependant être écartées, car 
elles contredisent des faits établis. Pour les autres, c’est essentiellement leur degré de probabdité que l’on peut 
comparer. 

Je désirerais d’abord préciser que, selon moi, les problèmes posés par les Monotrèmrs et les Marsupiaux 
ue relèvent pas nécessairement d’une seule et même explication. Les deux groupes dérivent respectivement 
de hranchcs (Protothériens et Thériens) séparées depuis le Trias supérieur. Ni dans les faunes actuelles, ni dans 
les faunes fossiles en dehors de l’Australie. Un cas analogue est posé par les Reptiles néo-zélandais où l’on trouve 
le Sphenodon et quelques Geckos dont l’histoire n’est pas nécessairement liée... 

Pour nous en tenir aux Marsupiaux, l’hypothèse du Dr. Martin est audaeieuse et attrayante. Loyalement 
il reconnaît lui-méme. qu’elle présente, elle-aussi, dns points faibles. Pour ma part je lui reprocherais surtout 
de faire appel à une trop large part d’hypothèses, dont chacune est vraisemblable, voire même défendable, 
mais incontrôlable : présence d’une terre émergée sur l'emplacement de l’actuel seuil de Darwin ; peuplement 
de cette île par des Marsupiaux (ou des Thériens qui évoluent localement en Marsupiaux) d’origine inconnue ; 
partition de la même île (par le jeu d’une dorsale active dont l’existence est mise en doute par Coulomb) et 
migration des deux moitiés qui vont s’accoler respectivement, avec leurs Marsupiaux, à l’Amérique du Nord 
et à l’Australie; arrivée de ces faunes en temps opportun pour rendre eompte de la présence de Marsupiaux 
(associés à des Placentoires) dans un gisement albien du Texas (ear, avec Slaughter, Clemens, etc... je tiens 
Ifoloclemensia pour un Marsupial primitif) et dons un gisement du Crétaeé supérieur au sud du Pérou, Cette 
longue histoire exigerait une aneienneté dos Marsupiaux difficilement acceptable puisque la molaire tribosphè- 
nique, inconnue au Jurassique, s’est probablement différenciée au Crétacé inlérieur (voir Aegialodon, d’après 
les travaux de Crompton). 

Pour ma part, je préfère serrer au plus près les faits établis. L’aire de dispersion connue des Marsupiaux 
actuels et fossiles comprend essentiellement l’Australie et les Amériques (et aussi l’Europe qui n’est concernée 
que par une brève incursion d’un genre nord-américain au cours du Tertiaire). C est dans cette tt guirlande », 
à laquelle il est légitime d’ajouter le maillon antarctique, qu’il convient de rechercher leur berceau (non précisé). 
La comparaison avec la carte du Monde au Crétaeé inférieur m’a fait suggérer une différenciation des Marsupiaux 
et Placentaires par une ségrégation géographique due à l’ouverture des oeéans Indien et Atlantique. Dans cette 
hypothèse les Marsupiaux ont pu atteindre l’Australie (il n’est même pas exclu qu’ils aient pu y naître) avant 
l’nrrivéc des Placentaires laurasiens ; la migration de ceux-ci aurait été arrêtée par un obstacle, probablement 
la rupture de la guirlande quelque part entre l’Amérique du Sud et l’Australie, Les recherches palcontologiqurs 
en Antarctide permettront peut être de préciser ou et quand s’est manifestée cette barrière. 

De toute façon, je tiens à répéter qu’il ne s’agit, dans ce débat, que de confronter des hypothèses de travail. 


Réponse du Professeur P, G, Martin ; 

1 believe that 1 hâve already covered ail the points raised by Professer Hoffstetter. In my discussion 
of the paper of Jardine and MacKcnzie (1972) 1 indicated that 1 thînk the « garland ” hypothesis is possible 
but gave reasons why 1 believe it is improbable. Professor Hoffstetter implics that he has faith that fossîls 
of marsupials will be found in the Cretaceous of South America without accompanying placentals. He also 
implies that marsupials reaehed Southern Australia at least fifteen million ycars before their earliest discovered 
occurrence. 
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